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ZUR BIOLOGIE DER CORIXIDEN. STRIDULATION. 


Von 
HEINz von Mitts. 


Mit 12 Textabbildungen (18 Einzelbildern). 
(Hingegangen am 24. Juni 1935.) 


Eine Stridulation bei den Corixiden ist bekannt, seit Mrs. R. Batt und MiB 
M. Batt im Jahre 1845 die Beobachtung gemacht hatten, daB Corisa striata Curr. 
(jetzt Callicorixa striata L.) zwei deutlich verschiedene Téne hervorzubringen im- 
stande ist. Und zwar hérten sie ein dreimaliges kurzes Zirpen, dem meist ein langeres, 
an dasSchleifen eines Messers erinnerndes 
Gerausch folgte. Dieses zweite Gerausch 
war leiser als das Zirpen. Das beobachtete 
Tier war ein Mannchen, es zirpte haupt- 
sachlich in den Abend- und Nachtstunden 
und so ausdauernd, da8 die Beobachter 
_ Gelegenheit hatten, das Tier wahrend der 
Tonerzeugung zu sehen. Hs hatte sich 
mit den Mittelbeinen in der fiir die Cori- 
xiden charakteristischen Art am Grunde 
verankert, die Hinterbeine waren seitlich- 
rickwarts abgesteckt. Beim Zirpen 
bewegte dasTier die Vorderbeinerasch vor 1 1mm 
oom movie, wahrend das leisate, Zweite Abb. 1. Kopf von Callicorixa hieroglyphica 
Gerausch von einer seitlich wedelndenBe- Hur, g Stirngrube, 1 quergerieftes Labium, 
wegung des Hinterleibes begleitet wurde. a frontal, b Medianschnitt, 
_R. Batu sprach die Vermutung aus, da&B leicht schematisiert. 
vielleicht die quergeriefte ,,Oberlippe‘ 
(Abb. 1) bei der Stridulation eine Rolle spiele. H. Lanpors beschrieb in seinen 
»»lierstimmen* (1874) den Tonapparat bei Coriza und nahm an, da8 die nur bei 
den Mannchen an der Innenseite des Vordertarsus (Pala) vorhandene Zahnleiste 
tiber die Querriefen des Labiums reibe und dadurch ein Ton erzeugt wird, der-durch 
den als Resonanzboden wirkenden Prothorax eine Verstirkung erfahrt (Abb. 3). 
Spater — 1891 — veréffentlichte Scumipt (ScuweEpT) seine Beobachtung einer 
Stridulation bei Corisa Geoffroy (jetzt Corixa geoffroyi Lnacn). Auch er stellte 
eine Gleichzeitigkeit des Tones mit der Bewegung der Vorderbeine fest. Er betrach- 
tete auch die Vorderbeine und den Schnabel als das in Frage kommende Musik- 
instrument. Die ,,Musik‘‘ hérte er nur am Abend. Von irgendeiner wedelnden 
Bewegung des Abdomens bemerkte er nichts. 1894 berichtet Cu. Bruyant iiber 
das Zirpen der mit Corixa nahe verwandten Sigara minutissima L. (jetzt Micro- 
necia minutissima L), auf das wir spaiter bei der Besprechung der Stridulation 
bei dieser Art naher eingehen werden. Im selben Jahre 1894 veréffentlicht auch 
Mrs. THompson eine Beobachtung iiber die Stridulation bei Corixa. Sie erfolgte 
in Zeitabstanden wahrend des Tages, regelmaBig stundenlang aber am Abend. Es 
waren zwei verschiedene Téne zu unterscheiden. Den einen, selteneren verglich 
sie mit dem Zwitschern eines Vogels, den anderen, haufigeren mit dem Zirpen eines 
Acridiers. Dieser war scharf und schrill. Gzore H. CarPENTER bespricht spiter 
Tuomesons Notiz und stellt fest: Das beobachtete Exemplar war ein Mannchen, 
und nur die kurzen Héckerchen an der Pala kénnten imstande. sein, das. laute 
Heuschreckengezirp hervorzubringen. Das ,,Vogelgezwitscher‘’ kénnte dagegen 
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durch steife Dornen des Schenkels erzeugt werden, welche iiber den Rand des Gesichtes 
gezogen werden. (Diese letzte Vermutung ist sehr wichtig fiir unsere folgende Ab- 
handlung.) 1900 erschien eine ausgezeichnete Arbeit von A. HANDLIRSCH, in welcher — 
er die gesamte bis dahin erschienene Literatur ausfiithrlich besprach und die Ergeb- 
nisse seiner eigenen. Untersuchungen veréffentlichte. Er zweifelt gar nicht daran, 
-da8 die Chitinzipfchen der mannlichen Pala der Tonerzeugung dienen, um so mehr, 
als eine ganz auffallende Ubereinstimmung in bezug auf GréSe, Entfernung und 
Form zwischen ihnen und der Schrilleiste eines Acridiers (Stenobothrus) herrscht. 
Er beschrieb genau die Querleisten am Riissei und auch hier gibt es fiir ihn keinen 
Zweifel an ihrer Bestimmung zur Stridulation, um so 
mehr, als er mit Hilfe einer Nadel leicht ein zirpendes 
Gerausch hervorbringen konnte. Die Tatsache, daB diese 
Querleisten aber auch bei den Weibchen, denen ja die 
, schrillzipfchen‘‘ der Pala fehlen, und sogar bei den 
Larven vorkommen, entkraftet er als Gegenbeweis damit, 
da8B diesem Umstande nicht grofe Bedeutung beizulegen 
sei, ,,weil man sich ganz gut denken kann, daf eine be- 
reits vorhandene Bildung nachtraglich oder nebenbei — 
zu bestimmten Zwecken verwendet wird, zu denen sie 
nicht von Anfang an bestimmt war. — Wichtig ist sein 
Eingehen auf Batts Beobachtung einer wedelnden Hin- 
und Herbewegung des Abdomens. Er verweist auf ein 
von Bucu. WuITE 1873 beschriebenes Gebilde, das sich 
am Hinterrande des 6. Tergites je nach der Asym- 
metrie des mannlichen Abdomens einmal links, ein- 
mal rechts befindet, und das wegen seiner eigenartigen 


Abb. 2. Callicorixa nigro- 
lineata FIEB., mé&nnliches F P amet ; E 
Epes an erent Ausbildung Striegel (strigil) genannt wird (Abb. 2) (die 


(Nach JaczEwskI, verin- ~ genaue Beschreibung folgt weiter unten). HANDLIRSCH 


dert und leicht schema- jst iiberzeugt, daB dieses Organ der Tonerzeuguneg dient 
tisiert). S Striegel, Sp Ab- gts 8 cue = 3 


dominalspalt. Die Num- Und nimmt an, daB der von Batt mit dem Messer- 
mern geben die wetzen verglichene Ton durch das Reiben der Striegel am 
Segmentzahl an. Rande des entsprechenden Vorderfliigels erzeugt wird. 
Diese Striegel stellte HanpLIRSCH bei den meisten Arten 
der Corixiden fest. Auch Micronecta besitzt dieses Organ und Hanpirrso be- 
hauptet fest, daB hier nur diese Striegel fiir die Stridulation in Frage kommt, die 
im Verhaltnis zu dem nur 1—2 mm langen Tier eine iiberaus laute ist, was zur 
Annahme ganz wunderbarer Resonanzapparate zwingt. Er kommt zum SchluB, 
daB bei Corixa also zwei verschiedene Stridulationsorgane ausgebildet sind. J. HaGE- 
MANN war der erste, der die Stridulation genauer beobachtete (1910). Er stellte 
fest, dafS der erste scharfe Ton (das Zirpen) durch gleichzeitiges Reiben der Vorder- 
beine am Schnabel, das zweite, mehr singende Geraiusch aber durch abwechselndes 
Reiben der Vordertarsen am Schnabel entsteht. Er beobachtete keine wedelnde 
Bewegung des Abdomens und ist auch iiber die Bedeutung der Striegel anderer 
Meinung als Hanpuirscx. Er hérte nimlich bei Callicoriza praeusta- wohl beide 
Tone, fand aber keine Striegel. Er spricht ihr eine Bedeutung bei der Copula als 
Haltorgan zu. Bei Corixa geoffroyi Luacu beobachtete er iiberhaupt nur den 
scharfen Ton. (Diese Feststellungen HaGEMANNs sind die fiir uns bedeutendsten.) 
Die Ausfiihrungen und Notizen anderer Autoren, wie P. Reprern, A. R. NicHoxs, 
O. Procunow, R. Garner, G. W. Krrxaupy und J. Roprertson haben wenig 


zur Aufklirung unserer Frage beigetragen, ja manche waren direkt dazu geschaffen, 
sie vollends zu verwirren. 


Wenn wir die Ergebnisse der bisherigen Forschung iiber die Stri- 
dulation der Corixiden in einigen kurzen Satzen zusammenfassen, so 
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ergibt sich: 1. Eine Stridulation wurde wirklich festgestellt bei Corixa 
geoffroyt Luacu, Callicorixa striata L., C. pracusta Fren. und Micro- 
necta minutissima L. Sie fand vor en in den Abendstunden statt. 
2. Bei Callicorixa striata L. wurde ein scharfes Zirpen und ein leiseres 
Gerausch, bei Corixa geoffroyi Lzacu nur ein scharfes Zirpen, bei Micro- 
necta em verhaltnismaBig lautes Zirpen wahrgenommen. 3. Bei den 
Arten Corixa geoffroyi Leacu und Callicorixa striata L. wurde eine 
Gleichzeitigkeit der Tone mit einer raschen Bewegung der Vorderbeine 
vor dem Kopfe beobachtet. Als Stridulatoren kimen die Chitinzapfchen 
der mannlichen Pala, die Querleisten des Labiums und steife Borsten 
am Schenkel in Frage. Bei Micronecta wirkt die Striegel sicher als ein 
Teil des Tonapparates. Eine ahnliche Bedeutung der Striegel bei den drei 
anderen Arten ist sehr unwahrscheinlich. 4. Es zirpen nur die Mannchen. 

Hier beginnen nun meine eigenen Untersuchungen. Vor allem waren 
es Beobachtungen, denn mit einer spekulativen Methode konnte man 
hier zu keinem brauchbaren Ergebnis kommen. 

Zur genauen Determination der von mir untersuchten Arten verwendete ich 
BRAUERS ausgezeichnetes Bestimmungsbuch aus der Serie ,,Die SiSwasserfauna 
Deutschlands‘‘ Heft 7, Rhynchota, in der Bearbeitung von Tu. Kunueatz, Jena 
1909, und die systematisch und morphologisch hervorragende Arbeit von Dr. J. 
JACZEWSKI, Revision of the Polish Corixidae1. Ein neueres Bestimmungswerk 
von W. StIcHEL in den Illustrierten Bestimmungsbiichern der Deutschen Wanzen, 
11. Lf. 1935, konnte ich nur kurz einsehen. 

An dieser Stelle gedenke ich mit groBer Dankbarkeit Herrn Dr. Max 
Brrer, Wien, welcher mir in freundlichster und aufopfernder Weise zur 
Seite stand und mir die Einsicht in die umfangreiche Literatur méglich 
machte. 

Ich beobachtete die verschiedensten fen von Corixa 4 Jahre hin- 
durch und mit dieser geduldigen Art konnte ich verhaltnismaBig tief 
in das Wesen dieser hochinteressanten Rhynchoten eindringen. Es 
war nicht gerade leicht eine Stridulation unter die Lupe zu bringen, 
vor allem deshalb, weil ich lange dazu brauchte, bis ich einsah, daB ich 
die langste Zeit Arten in meinen Aquarien hielt, die titberhaupt nicht 
stridulieren konnten. (Man nahm bisher an, daf alle Coriza-Arten 
stridulieren.) Es ging dadurch kostbare Zeit verloren, denn wiederum 
findet eine Stridulation — sowie auch die Fortpflanzung — nur in einer 
gewissen Zeit des Jahres, im Friihjahr statt, und wenn man nicht gleich 
die richtigen Arten zur Hand hat, so verflieBt das Friihjahr und man 
muB auf das nachste warten, um seine Beobachtungen fortsetzen zu 
kénnen. Hat man nun endlich eine stridulierende Art gefunden und sich 
den Fundort fiir das nachste Friihjahr gemerkt, so ist es gar nicht so 
sicher, da8 man das Tier im nachsten Jahr wieder dort vorfindet. Das 
beruht darauf, daB sich die Arten immer untereinander austauschen. 
Diese Beobachtung machte ich an einem Teiche in der Nahe meines 


1 Ann. Zool. Mus. Polon. Hist. Nat. Warszawa 1924. 
33* 
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Wohnortes (Leoben, Stmk.), der mir immer meine Untersuchungsobjekte 
liefern muBte: 1932 war vorherrschend Callicorixa nigrolineata FI=B., 
zuriicktretend Corixa geoffroyi Leach und Callicorixa distincta Fries. 
1933: Die Artzusammensetzung war dieselbe. Die Individuenanzahl 
ging zuriick. Davon wurde vor allem Callic. nigrolineata und C. geoffroyt 
betroffen. 1934: Invasion der bisher fremden Art Callic. fallent Frus. 
und fast vollstandige Verdrangung der urspriinglich heimischen Arten. 
1935: Fast nur Callic. falleni Frns. Callic. distincta und C. geoffroyi 
sind ganz verschwunden. Callic. nigrolineata Fires. bleibt ganz sparlich 
vertreten. Diese Invasion von Callic. fallenit Fins. kann nur durch 
Zuflug aus anderen Gewassern erfolgt sein. 


Wiederholt ist auch schon der Flug von Coriza beobachtet worden. So schreibt 
z. B. F. Léw von Callic. fallent Frms.: ,,Diese Wanzen habe ich schon zu wieder- 


- 


holten Malen in Sommernachten in den Garten Wiens in groBer Menge auf hell- 


erleuchtete Tische einfallen gesehen. Demnach miissen diese Insekten die von ihnen 
bewohnten Teiche und Siimpfe zur Nachtzeit in groBen Schwarmen verlassen, 
wahrscheinlich wm andere Gewdsser aufzusuchen, auf welchem Zuge sie dann, durch 
helle oder glinzende Gegenstinde irregefiihrt, sich auf dieselben herablassen, in 
abnlicher Weise, wie auch andere Insekten, z. B. Wasserkafer, durch den Glanz von 
Metalldichern oder Glashausfenstern getéuscht, auf diese Objekte niederfliegen.“* 
Und Lance brachte einen sehr bemerkenswerten Bericht aus St. Paul, Minn. An 
einem windstillen, klaren Nachmittag im Oktober 1904 waren die frisch gewasserten 
StraBen bedeckt von tausenden Exemplaren dieser Wasserwanzen, die den nab- 
blinkenden Asphalt fiir eine Wasseransammlung gehalten hatten. LANGE warf die 


Frage auf, ob es sich hier um ein Schwaérmen ahnlich wie bei den Ameisen handelt, 


oder ob diese Wanderungen ein Aufsuchen geeigneter Uberwinterungsplatze be- 
deuten. Meines Erachtens ist es weder dies noch das andere. Aber die Frage nach 
den Ursachen und dem Zweck dieser Fliige, die teils nachts, teils tags beobachtet 
wurden, nach den treibenden Faktoren ware einer Bearbeitung wiirdig. 
ROGENHOFER notierte in den Verhandlungen der Zool. Bot. Ges. Wien im 
31. Band riesige Schwarme von Corixa hieroglyphica Dur. iiber Wien und an anderen 
Orten. Ebenso spricht Mc. W. L. Arnz in den Entom. News, Bd.33, 8.88, von einem 
Corizen-Schauer. Es ist also nicht zu bezweifeln, daB es sich auch bei meiner Be- 
obachtung um eine Zuwanderung von Callic. falleni durch Flug gehandelt hat. 


Dann sind die Tiere sehr empfindlich. Es ist nicht einfach, die opti- 
malen Bedingungen im Aquarium herzustellen, so wie sie fiir ein Gelingen 
der Untersuchungen sein miissen. Die Tiere sterben sehr leicht und oft 
schon nach einem Tage ab: Vor allem ist zu vermeiden, zu viel Indi- 
viduen in ein GefiB zu geben, da ihnen sonst der Sauerstoff zu knapp 
wird. Die Atmung erfolgt auch hier, wie bei den meisten Wasserkafern, 
durch einen Wasserwechsel in der Umgebung des Tieres, der durch 
zeitweises periodisches Schlagen mit den Schwimmbeinen bewerkstelligt 
wird. Dieses Schlagen erfolgt in um so kiirzeren Ruhepausen, je sauer- 
stoffarmer das umgebende Wasser, je kohlensdurereicher dagegen die 
Luft ist, die das Tier iiber den ganzen Kérper umgibt. Es handelt sich 


darum, daf} Konzentrationsgefalle der beiden Gase zwischen Luft und 
Wasser zu erhéhen. 


Zur Biologie der Corixiden. Stridulation. 483 


Daf sich die Tiere nicht wohlfiihlen, sieht man auch an den Flug- 
versuchen, die sie besonders bei starker Bestrahlung, sei sie kiinstlich 
oder durch die Sonne ausfiihren, um das Wasser zu verlassen. Vielleicht 
da die starke Erwaérmung auch einen Riickgang des gelisten Sauerstoffs 
zur Folge hat. Die optimale Temperatur liegt fiir die Stridulation und 
Fortpflanzungstatigkeit bei etwa 18°C. Bei dieser Temperatur fiihlen 
sich die Tiere am wohlsten. Alle diese Dinge erschweren eine Beobach- 
tung der Stridulation und darin diirfte wohl ein Grund zu finden sein, 
warum diese interessante Frage bis jetzt noch immer nicht zu einer 
zufriedenstellenden Klarung gefiihrt hat. 


Meine Untersuchungen betrafen die Arten: Corixa geoffroyi LEacu, 
Callicorixa striata L., C. distincta Fies., C. nigrolineata Fres., CO. falleni 
Fies., C. hieroglyphica Dur. und Micronecta meridionalis CosvA. 


Eine §Stridulation konnte ich feststellen und beobachten bei Coriza 
geoffroyt Leacu, Callicorixa striata L. und Micronecta meridionalis Costa. 
Die iibrigen von mir untersuchten Arten stridulieren nicht, denn es ist 
kaum anzunehmen, daf mir bei vierjahrelanger Beobachtung eine et- 
waige Stridulation entgangen sein kénnte. AuBerdem folgen weiter 
unten andere Beweise dafiir. 


Meine Beobachtungen an diesen drei Formen nahm ich mit aller 
Genauigkeit vor. Es handelte sich mir darum, das Tier wahrend der 
Stridulation genau mit der Lupe (10—20mal vergr.) zu beobachten und 
die Stridulatoren festzustellen. Ich wiederholte diese Beobachtungen 
so oft als méglich, um jeden Irrtum oder Fehlschlu8 auszuschalten und 
die Frage einmal endgiiltig zu lésen. 


Callicorixa striata LINN. 

Es kommen zwei voneinander verschiedene Zirpvarianten vor. Das 
eine Mal ist es ein ziemlich lautes, mehrmaliges kurzes Zirpen, im zweiten 
Falle ein etwas leiseres, kontinuierliches Gerausch. Diese beiden Varianten 
wurden bereits von R. Batt festgestellt und dort einmal mit einem Zirpen, 
das andere Mal mit einem Messerschleifen verglichen, Mrs. THomPsoNn 
verglich das erste mit dem Zirpen eines Acridiers, das zweite mit dem 
Gezwitscher eines Vogels. J. HaGEMANN sprach von einem scharfen 
und einem mehr singenden Ton. Ks ist also schwer, sich die T6ne, vor 
allem das zweite Gerausch vorzustellen. Die Tonhéhe des Zirpens liegt 
ungefaihr beim hohen G, mit mehreren Oberténen. Das Zirpen dauert 
je nach Anzahl der aufeinanderfolgenden Hinzelgerdéusche, die von ver- 
schiedenen weiter unten zu erérternden Faktoren abhangt, etwa 2—4 Sek. 
Zwischen diese Zirpfolgen schiebt sich das zweite leisere Gerdusch ein, 
welches, wie das vorige, abhangig von denselben Faktoren verschieden 
lang dauert (2—4 Sek.) und verschiedene Intensitat hat. Beide Varianten 
wechseln also miteinander ab und gehen oft ineinander tiber. 
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Der Aufklirung der Erzeugung dieser beiden Gerausche ist HAGEMANN ~ 


am nachsten gekommen. Meine Feststellungen, denen wie gesagt zahl- 


reiche genaue Beobachtungen -vorausgingen, ergaben: Beim Zirpen 


werden beide Vorderbeine zugleich und gleich schnell nach vorne und 
unten geschleudert. Bei der Abwartsbewegung erfolgt das Zirpen. Das 


zweite Gerausch entsteht durch abwechselnde und kontinuierliche Be-— 


wegung der Vorderbeine. Bei keiner der beiden Varianten kommen die 
, Schrillzipfchen der Pala fiir die Tonerzeugung wm Prage. Es erfolgt 
kein Dariiberstreichen dieser iiber das quergeriefte Labium, die Palen be- 
riihren tiberhaupt nicht das Labium. Vielmehr hatte G. H. CARPENTER 


Abb. 3. Callicorizxa striata L., linker Vorder- 

fu8 des Maénnchens. tr Trochanter, F Femur, 

ti Tibia, Ta Tarsus oder Pala mit den in zwei 

Reihen stehenden Chitinzipfchen, S Schrill- 
feld am Femur. 


nicht schlecht vermutet, als er wenigstens fiir die Erzeugung des ,, Vogel- 
gezwitschers“ die steifen Dornen des Schenkels verantwortlich machte, 
welche iiber den Rand des Gesichtes gezogen werden. Denn es findet 
sich tatsachlich beim Mannchen von C. striata L. eine Flache verdickter, 
reihenweise angeordneter Borsten an der Femurinnenseite beider Vorder- 
beine (Abb. 3), die direkt die Bezeichnung ,,Schrillfeld‘ fiir sich heraus- 
fordert. In der Tat wird dieses Schrillfeld tiber die scharfe Kopfkante, 
ungefahr zwischen Antenne und Labium gerieben, und der dadurch 
entstehende Ton durch die Luftkammern in Kopf und Prothorax resonanz- 
artig verstarkt. Diese Kopfkante ist beim Mannchen und beim Weibchen 
— dem ein Schrillfeld am Femur ja fehlt — gleich ausgebildet; ich 
glaube aber, da8 jetzt der Satz Hanpuirscus hierfiir gelten muB, den er 
als Entschuldigung vorgebracht hatte, als die Querriefen am Labium 
sich auch beim Weibchen, bei den Larven und selbst bei Micronecta 
wiederfanden (s. 8. 480). Die Kopfkante ist an der bezeichneten Stelle 
lamellenartig diinn und zugescharft. 
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Ein gleichzeitiges, rasches Dariiberstreichen beider Schrillfelder er- 
zeugt das Zirpen. Das zweite, kontinuierliche Gerausch erfolgt durch 
abwechselndes, ununterbrochenes Reiben dieser Felder auf der Kopf- 
kante. Diese abwechselnde und kraftige Bewegung hat ein passives 
Hin- und Herschwenken des Hinterleibes zur Folge, jene wedelnde Be- 
wegung vielleicht, die R. Batu und spater Hanpuirscx direkt mit der 
Tonerzeugung in Beziehung brachten. Beim Zirpen fallt sie durch die 
gleichzeitige Bewegung der Vorderbeine weg. 

Auch ich konnte feststellen, da8 die Stridulation ihren Héhepunkt 
zwischen Sonnenuntergang und 11 Uhr nachts etwa erreicht, am Morgen 
tiberhaupt ruht und erst am Nachmittag wieder in gréBeren Intervallen 
beginnt. Im Bereich von 16—21° C Wassertemperatur konnte ich immer 
Stridulation wahrnehmen, doch war sie bei 17—18° in den meisten Fallen 
_ am lebhaftesten. Es besteht dann das Zirpen aus maximal 12—13 Einzel- 
gerauschen und wechselt haufig mit dem lang andauerenden, zweiten, 
leiseren Gerausch ab. GroSen Einflu8 auf die Stridulation hat das 
Weibchen. Ich konnte namlich beobachten, daB das Mannchen durch 
die ihm sichtbare Anwesenheit eines Weibchens zum Zirpen stark an- 
geeifert wird und dies ganz besonders bei den zarten ,,Liebesspielen“. 
Die Pausen zwischen den einzelnen Zirpfolgen werden kiirzer und das 
zweite, leisere Gerausch wird ofter und linger andauernd gestaltet und 
geht meist ohne Pause ins Zirpen iiber. Dies beweist unzweifelhaft eine 
sexuelle Bedeutung der Stridulation. Von einem Lockton darf allerdings 
nicht gesprochen werden, da die Weibchen sich bei der Stridulation 
ganz ruhig verhalten, obwohl sie das Gerausch nach GRABERs Unter- 
suchungen wahrnehmen miissen. Es ist vielmehr eine ErregungséuBerung 
des Mannchens. ' 

Die Wassertemperatur, der Sauerstoffgehalt, die Anwesenheit eines 
Weibchens usw. sind also wichtige Faktoren, die in bezug auf die Inten- 
sitat und Dauer der Stridulation in Betracht gezogen werden miissen. 
In R. Batts Becken diirften also nicht optimale Bedingungen geherrscht 
haben, da von einem dreimaligen kurzen Zirpen gesprochen wurde. 


Corixa geoffroyi Leacu. 

Das Zirpen kann hier eigentlich gar nicht als solches bezeichnet 
werden. Es ist vielmehr ein klangloses Geriiusch, das dem Kratzen einer 
Feder auf Papier ungefahr gleicht. Es erfolgt so gleichmaBig, wie das 
Ticken einer Uhr und ist ziemlich laut, so daB man es sicher bis zu 2 
oder 3m noch wahrnehmen kann. Es reiben auch hier die Schrillflichen 
' der Vorderfemora an der Kopfkante, die ebenfalls bei beiden Geschlechtern 
gleich ausgebildet ist und eine scharfe Kante darstellt (Abb. 4). 

Die beiden Gerausche von Corixa striata L. sind hier gewissermaBen 
zu einem einzigen verschmolzen. Sie werden namlich gleichzeitig hervor- 
gebracht, und zwar tibernimmt jedes der Beine je eine Variante. Die 
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Stridulation zeigt also folgendes Bild: Beide Vorderbeine bewegen sich, 
aber das eine doppelt so schnell als das andere. Das Gerausch, das durch 
das langsamer sich bewegende Bein hervorgebracht wird, ist laut und 
scharf. Es entspricht dem Zirpen bei striata. Das Gerausch, das durch 
das doppelt so schnell arbeitende Bein hervorgebracht wird, ist leisen 
zarter, singender, also mehr Ton. Es entspricht dem », Vogelgezwitscher 

THompsons, dem zweiten Gerausch. Diese Verschmelzung der beiden 
Varianten war es, die HAGEMANN nur von einem scharfen Ton bei Cortaxa 
geoffroyt sprechen lie8. Der durchschnittliche Gang dieser Stridulation, 
verlauft so: Das Tier beginnt mit einer Reihe scharfer Einzelgerausche, 


Abb. 4. Corixa geoffroyi LEACH, Vorderbeine des Minnchens in @ Ruhestellung, b wihrend 
der Stridulation, # Femur, P Pala, a Antenne, K Kopfkante, 1 Labium. 


dazu gesellen sich dazwischen hinein die leiseren, zarten Téne des'anderen 
Beines. Ein paar Sekunden geht das ganz gleichmaBig und takthaft 
fort, dann treten die scharfen Téne zuriick, die zarten folgen, der vorher 
so ausgepragte Takt verschwimmt, das Gerausch wird leiser und leiser 
und verstummt, wihrend die beiden Beine sich noch einige Augenblicke 
leicht bewegen. SchlieBlich bleiben sie ruhig. Das Spiel dauert bis zu 
10 Sek. Zwischen die Zirpfolgen schieben sich mehr oder weniger lange 
Pausen ein. Auch hier verhalten sich beide Geschlechter wihrend der 
Stridulation ruhig. Ebenso ist auch das Zirpen nur eine Erregungs- 
aéuBerung des Mannchens. 


Die anderen Corixa-Arten, die ich untersuchte, zeigten keine Stridu- 
lation. Es waren dies die schon oben angefiihrten Callicorixa distincta 
Fres., C. nigrolineata Fies., C. falleni Fre. und C. hieroglyphica Dur. 
Diese miiBten sich wohl durch das Fehlen eines Schrillfeldes auszeichnen. 
Und tatsichlich konnte ich eine derartige Bildung hier nicht vorfinden. 
Ich untersuchte daraufhin simtliche mir erreichbaren mitteleuropaéischen 
Arten und fand mit gut ausgebildetem Schrillfeld auBer den schon 
erwahnten Arten noch: Corixa dentipes THoms., C. affinis Leach und 
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Callicorixa praeusta Frns.; mit sehr zweifelhafter Ausbildung des Schrill- 
feldes Callicorixa linnei Fies., C. semistriata Fies., C. carinata SAHLB., 
C. fallent Fres., C. sahlbergi Fries. und C. moesta FiesB.; ohne Schrill- 
feld, auBer den schon erwahnten Arten: Callicorixa limitata Free.,'C. 
concinna Fins., CO. fossarum LEacn, C. hellensi SAHLB. und Glaenocorixa 
cavifrons THoms. Es kann also mit Sicherheit nur im ganzen 5 mittel- 
europaischen Arten eine Stridulation zugeschrieben werden, von denen 
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Abb. 5. Die Ausbildung des Schrillfeldes am ménnlichen Femur der Corixiden. a Calli- 
corixa striata L., b Corixa geoffroyi LEACH, ce Callicorixa praeusta FIEB., d Callicorixa 
hieroglyphica DUF. 


3 Arten bis jetzt auch dabei beobachtet wurden. Die tibrigen Arten 
stridulieren sicher nicht. 

Die Stridulation wird innerhalb dieser 5 zirpenden Arten mit einigen 
Abweichungen (wie z. B. jene zwischen Callicorixa striata L. und Coriaxa 
geoffroyt Leach) auf demselben Prinzip beruhen: auf einem Gegen- 
einanderwirken des Schrillfeldes am Femur mit der scharfen Kopfseiten- 
kante. Das Schrillfeld ware als Plectrum, die Kopfkante als Pars stridens 
zu bezeichnen. 

Dieses Schrillfeld zeigt innerhalb der einzelnen Arten eine ganz ver- 
schieden vollkommene Ausbildung. Man kann direkt eine Reihe von 
einem Stadium, bei welchem nicht die geringste Andeutung eines Schrill- 
feldes vorhanden ist, zu einem Stadium der héchsten Vollendung her- 
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stellen. Es ware also schwer festzustellen, bei welcher Stufe der Aus- 
bildung eine Stridulation méglich wird, wenn nicht gerade dort ein 
sprunghafter VorstoB zum ausgebildeten Stridulator zu finden ware. 
Man darf sich die folgende Reihe nicht phylogenetisch denken, wenn ich 
auch spater einige phylogenetische Schliisse in bezug auf die Entstehung 
des Schrillfeldes daraus wagen werde. AuBerdem wurden zu ihrer Auf- 
stellung nur mitteleuropdische Arten verwendet. 


Vollkommenste Ausbildung: Callicoriza striata L. (Abb. 5a); dann: 
Corixa geoffroyi Leach (Abb. 56); wenig verschieden: Corixa dentipes 
Tuoms., Ooriza affinis Luacn; hierauf: Callicorixa praeusta FTEs. 
(Abb. 5c). Hier ist der groBe Sprung. Die nachste Art striduliert wahr- 
scheinlich nicht mehr. Das ist: Callicorixa carinata SAHLB. 


Ein Schrillfeld ist dann nur mehr angedeutet bei: Callicorixa linnet 
Fies., Callicorixa semistriata Fres., Callicoriza sahlbergi Fres., Calli- 
corixa moesta Fis., Callicorixa fallent Firs. Die tibrigen Arten zeigen 
nicht einmal mehr eine Andeutung eines Schrillfeldes. 


Diese Reihe verschiedener Ausbildung 1é8t den Gedanken zu, daB das 
Schrillfeld iiberhaupt vielleicht noch eine ganz junge Bildung und bei 
vielen Arten erst im Werden begriffen ist, waihrend sie sich bei den meisten © 
noch nicht in den geringsten Spuren zeigt. Vielleicht hangt es auch 
damit zusammen, daB der Kopfrand als Pars stridens gar nicht so be- 
sonders differenziert ist. Wenn wir namlich fiir diesen HANDLIRSCHs — 
Ausspruch, ,,da8 eine bereits vorhandene Bildung nachtriaglich oder 
nebenbei zu bestimmten Zwecken verwendet wird, zu denen sie nicht von 
Anfang an bestimmt war, gelten lassen, so kann man folgend fiir das 
Schrillfeld sagen, daB sich eine schon vorhandene Bildung (hier das 
Borstenfeld am Femur) so verandert, daB sie zu einem auch schon vor- 
handenen scharfen Kopfrand in ein zweckmaBiges Verhaltnis treten kann, 
das fiir den Organismus eine giinstige Bereicherung oder Erginzung 
bedeutet. Hier eben die Stridulation. i 

Das Schrillfeld befindet sich bei allen Arten, die ein solches besitzen, 
an der Innenseite der Vorderschenkel des Mannchens und besteht aus 
reihenweise angeordneten, mehr oder weniger an der Basis verdickten 
Borsten. Es handelt sich um eine Veranderung von urspriinglich normal 
und diinn ausgebildeten Haaren, die sich zu einer groBen Flache vereinigt 
an derselben Stelle des Femurs beim Weibchen und allen iibrigen nicht 
zirpenden Arten befindet (Abb. 5d). Bei Callicorixa striata L. ist diese 
Umwandlung so weit gegangen, da aus den Haaren richtige Chitin- 
zapfchen entstanden sind, bei den Arten aber, deren Schrillfeld an Aus- 
bildung hinter dem von Callicorixa striata zuriickbleibt, sind diese Borsten 
nur an der Basis verdickt, so daB der Endteil noch als diinner Faden 
erscheint (Abb. 56, c). Diese Verdickung wird immer geringer, wenn wir 
die vorhin aufgestellte Reihe hinabsteigen, und geht dann schlieBlich 
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bis auf das normale Haar zuriick, welches sich auch beim Weibchen der 
_zirpenden Arten ausschlieBlich findet. 


Mehr als die besprochenen zwei verschiedenen Gerausche sind bei 
Corixa nicht bekannt geworden. Es wird also wohl oder iibel den ,,Schrill- 
_ zapfchen“ der Pala, die ja tiberhaupt bei der Stridulation mit deni Kopf 
nicht in Berithrung kommen, und der Striegel eine andere Bedeutung 
zukommen miissen. 


Besprechen wir zuerst die Striegel. Von Bucu. Wuire entdeckt und 
als systematisches Merkmal verwendet, da sie bei allen Arten verschieden 
ausgebildet ist. Von Hanpiirscu als Stridulator, von 
HAGEMANN aber als Befestigungsorgan bei der Copula 
angesehen. Sie besteht aus einer, durch einen kurzen 
Stiel mit dem 6. Tergit verbundenen Chitinplatte, auf 
welcher meist mehrere Reihen kammartiger Zahne 
derart schief inseriert sind, daB eine Reihe immer 
dachziegelartig tiber die andere dariiberragt und die 
freien Enden immer gegen die Mediane des Korpers ge- 
richtet sind (Abb.6). Sie liegt je nach dem fiir die 
Copulation wichtigen Abdominalspalt mehr links APP: 6, Mtrlesel 
oder rechts am Abdomen und ist bei nahezu allen  nigrolineata Fins. 
Arten vorhanden. Sie fehlt nur bei Callicorixa praeusta | 
Fres. und concinna Fires. Nahere Ausfiihrungen finden sich bei Hanp- 
LiRscH. Sie sind hier auch nicht so wichtig. 


Da Hanpiirscu fest an eine Bedeutung der Striegel fiir die Stri- 
dulation glaubte, suchte er nach einem entsprechenden Teil, mit dem 
sie in Reibung treten kénnte, und betrachtete den Elytrenrand als solchen. 
Dieser ist aber in beiden Geschlechtern gleich ausgebildet. Eine Bedeutung 
_ fiir die Stridulation kommt schon deshalb nicht in Frage — wenn auch 
das Organ durch seinen auffallenden und extremen Bau zu,dieser Annahme 
direkt herausfordert —, seitdem Hagemann bei Callicorixa praeusta 
wohl beide Tone festgestellt hat, obzwar diese Art gar keine Striegel 
besitzt. Auch die wedelnde Bewegung des Abdomens (BAuL) kann nicht 
mehr als Beweis angesehen werden, wie ich oben darlegte. 


Es bleibt also nur die Ansicht HaGEMANNs moglich, und diese scheint 
mir auch nach meinen Beobachtungen am wahrscheinlichsten. Die 
Copulation erfolgt ja so, da8 das Mannchen auf dem Weibchen sitzt 
und seinen sehr asymmetrisch gebauten Hinterleib von seitlich derart 
iiber das weibliche Abdomen schiebt, daB die Seitenkante des letzteren 
in den abdominalen Spalt zwischen dem 5. und 6. Segment des Mannchens 
eintritt. Dadurch kommt die mannliche Abdomenspitze schief ventral 
unter die weibliche zu liegen. Der dorsalwarts und nach vorn gekriimmte 
Penis dringt ohne Schwierigkeit in die Scheide. Die Striegel nun bildet 
hier ein wichtiges Befestigungsorgan. Eine gute Befestigung, d. h. eine 
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erhohte Reibung zwischen den beiden Abdomina ist sehr notig, da die — 
Tiere sonst bei jeder Schwimmbewegung auseinandergerissen werden. — 
Die Hinter- und Mittelextremitaten des Mannchens kommen zum Fest- 
halten gar nicht in Frage, da sie notwendig ganz seitwarts abgestreckt 
werden miissen. Die Lokomotion und Verankerung am Boden ist Sache 
des Weibchens. Die bei dem Mannchen mehr oder weniger ausgebildete 
Stirngrube (Abb. 1) wird bei der Copula auf den gewélbten Riicken des 
Weibchensaufgelegt, so da ein seit- 
liches Abrutschen des K6rpers un- 
wahrscheinlich wird. (Man mu8 sich 
immer die ruckweisen Schwimm- 
bewegungen vor Augen halten.) Den 
Vorderbeinen kommt der bei weitem 
Abb. 7. Micronecta meridionalis. Costa, et oBte Anteil der Aufgabe des Fest- 
linkes Vorderbein des Mannchens. haltens zu. Was ist auch ndaher- 
liegend als die Notwendigkeit einer 

guten Befestigung gerade am Vorderende? (Man vergleiche z.B. Dyftis- 
cus!). Bei der Copula werden die Palen der Vorderbeine mit der Innen- 
seite flach auf die Pleuren des weiblichen Mesothorax angelegt, ange- 
preBt. An dieser Innenflache sitzen aber die ,,Schrillzipfchen“. Ihre 
Bedeutung liegt also darin, die Reibung zwischen den beiden Flachen der 
Pala und der Pleuren zu erhdhen, damit ein Abgleiten der Vorderbeine 
verhindert und dadurch die 
sehr notwendige und ausdau- 
ernde Befestigung des Mann- 
chens am Weibchen aufrecht- 
erhalten wird. Ein ganz be- 
sonderer Beweis fiir diese 
Annahmeliegt in derTatsache, 
da8B bei der ebenfalls zu den 
Corixiden zahlenden, nicht. 
Abb. 8. Micronecta meridionalis Costa, linkes stridulierenden Gattung Cy ‘ 
Vorderbein des Weibchens. matia statt der nicht vorhan- 

denen ,,Schrillzipfchen“ die 

Endklaue des minnlichen Vordertarsus ganz erheblich gegen die des 
Weibchens vergréBert ist, ja bei Micronecta stellt diese Endklaue 
eine ganz extreme, breite, fingerférmige Klappe dar, die nach innen 
eingeschlagen werden kann, wahrend sie beim Weibchen ganz normal 
borstenférmig ausgebildet ist (Abb. 7, 8). Diese beiden Bildungen 
bei Cymatia und Micronecta haben so wie die ,,Schrillzipfchen“ bei 
Corixa eine Haftfunktion bei der Copula, die bei allen drei Arten gleich- 
artig stattfindet, indem das Mannchen am Riicken des Weibchens sitzt. 


Bei Coriza bleibt dafiir die Endborste der Pala in beiden Geschlechtern 
normal entwickelt. 
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Man hat hier also eine ganze Reihe von extremen Differenzierungen, 
die alle die Aufgabe haben, eine sichere, feste Verbindung zwischen 
Mannchen und Weibchen zu gewihrleisten. 

Auch eine Mitwirkung des quergerieften Labiums an der Stridulation 
ist deshalb schon unméglich, weil seine ganze Oberfliche mit zarten, 
_ stiftfiihrenden Sinnesorganen bedeckt ist, die die verhaltnismaBig groben 
Haftzaipfchen der Pala sicher zerstéren wiirden, wenn sie dariiber hinweg- 
raspeln. Abgesehen davon, daB sich dieses geriefte Labium beim Weibchen, 
bei der Larve und bei Micronecta in nicht wesentlich verschiedener 

Ausbildung wiederfindet. 

Es bleibt noch die Stridulation bei Micronecta zu besprechen, jener 
kleinen, etwa 2mm langen Wasserwanze, die in ihrem Korperbau etwas 
von dem der Gattung Corixa abweicht. Von Micronecta weiB man, 
daB sie gesellig in groBen Scharen vorkommt und im Friihjahr bis Mai 
zirpt. Dieses Zirpen — hier ist es ein wirkliches Zirpen —, von den zahl- 
reichen Individuen hervorgebracht, ist vom Ufer her genau im Wasser 
zu vernehmen. Es hort sich ungefahr so an, wie das entfernte Grillen- 
gezirp einer sommerlichen Wiese. Ja, man kann das kleine Tierchen 
vollkommen iibersehen, wenn nicht das Zirpen auf seine Anwesenheit 
aufmerksam machen wiirde. 

Diese letztere Beobachtung machten bereits CH. Bruyant und HANDLIRsCH. 
Bruyant will auch die Erzeugung des Zirpens beobachtet haben: ,,Auch hier 
dienen die Mittelbeine als Anker, die Hinterbeine als Ruder und zum Reinigen 
des Riickens, wihrend die am Rande mit eigentiimlichen steifen Borsten besetzten 
Vordertarsen rasch iiber den Riissel bewegt werden, wodurch ein monotoner, nicht 

_metallischer Ton entsteht — analog dem Gerausch eines Kammes, wenn man mit 
einer diinnen Platte dariiberfahrt.“‘ Bruyanrs Angaben stimmen beziiglich der 
Tonerzeugung nicht mit meinen — ich mu8 betonen einwandfreien — Beobach- 
tungen tiberein. Auch erscheinen mir diese Borsten der Pala nicht fiir eine Stridu- 

lation fahig (s. Abb. 7). 

Meine Untersuchungen machte in an 

Micronecta meridionalis Costa. 

Das Zirpen besteht hier ebenfalls aus zwei, doch nicht sehr stark 
unterschiedenen Varianten, die aus ganz denselben Griinden wie bei 
Corixa durch einmaliges, starkes und ein mehr ununterbrochenes Auf- 
einanderwirken zweier Stridulatoren entstehen. Ks ist fiir das einzelne 
Tier verhaltnismaBig sehr laut und kommt an Intensitét ungefahr dem 
Gerausch gleich, das die 7mal gréBere Corixa geoffroyt mit ihrent Schrill- 
feld hervorbringt. Die Tonlage ist sehr hoch. Ein Schrillfeld am Femur 
ist hier nicht ausgebildet, wohl aber eine von Corixa etwas verschiedene 
Striegel (Abb. 9). Sie besteht némlich nur aus einer Reihe von langen, 
nach auBen und hinten gerichteten Chitinstabchen, die auf einer etwas 
blasig gewdlbten Chitinplatte sitzen und dieselbe weit tiberragen. Hanp- 
LigscH hatte Messungen an der Striegel von Micronecta minutissima L. 
vorgenommen. Er fand die Lange mit 0,64 mm, die Breite mit 0,02 mm, 
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die Lange der Stabchen mit 0,016 mm und ihre Dicke mit 0,002 mm. 
Es ist also angesichts dieses winzigen Organes ganz unglaublich ver- 
wunderlich, wenn damit ein so lautes Zirpen hervorgebracht werden kann, 
da®B die Tiere dadurch ihre Anwesenheit in einem Gewasser verraten. 
Hier mu8 ein ganz wunderbarer Resonanzmechanismus vorliegen. 

Bei Micronecta ist diese Striegel unbestreitbar der Hauptteil des Musik- 
instrumentes, denn ich beobachtete genau eine gleichzeitige Bewegung der — 
Hinterleibspitze mit dem Zirpen. Es handelte sich mir also darum, 
den zweiten Teil des Tonapparates am Abdomen festzustellen. Ich zog 
so wie HANDLIRSCH zuerst die Elytren in Betracht. Diese werden wahrend 
der Stridulation aber nicht bewegt, auch ist die Bewegung der Abdomen- 

spitze keine lateral pendelnde, son- 
dern—und dasist wichtig — sie ent- 
‘ 


Wi steht durch das Auseinanderriicken 


y \ | | | der beiden klappenformigen Seiten- 


| stiicke des 8. Segmentes, um-den 

Geschlechtsdifferenzierungen Aus- 

Abb. 9. Striegel von Micronecta meridionalis trittsméglichkeit oe geben (Abb. 10) ; 

Costa. Ich beobachtete namlich mehrere 

Male das Austreten eines nach oben 

und vorne gebogenen Organes, das ohne Zweifel nur der Penis sein 

konnte. Konnte es méglich sein, da diese Geschlechtsorgane mit der 
Striegel in eine stridulatorische Beziehung treten ? 

Der Geschlechtsapparat besteht hier aus dem nach oben und vorne 
gerichteten Penis, der zwischen einer Penisscheide und einem Fortsatz 
des 9. Segmentes gefiihrt wird. Die schiefe, nach rechts geneigte Lage 
kommt durch eine Rechtskippung des 9. Segmentes zustande. Beider- 
seits des Penis liegen zwei untereinander verschieden gestaltete Para- 
meren (Abb. 10). Die Fiihrungsscheiden zeigen an ihrer Oberflache 
rauhe Differenzierungen. Die linke Paramere zeigt ebenfalls gegen das 
Ende Chitinzaipfchen, die rechte Paramere ist ein langer sabelartiger 
Fortsatz, der aber keine besonderen rauhen Bildungen erkennen laBt. 

Ich beobachtete den Geschlechtsapparat eines leicht durch Alkohol 
vergifteten Tieres unter dem Mikroskop und konnte ab und zu ein Aus- 
stiilpen und Vorstrecken dieser Organe genau in Richtung auf die rechts 
liegende Striegel bemerken, so daB meine Vermutung, die Geschlechts- 
organe hatten etwas mit der Striegel gemein, bestitigt erscheint. Leider 
konnte ich, trotz eifriger Experimente nicht ergriinden, welcher von den 
Teilen hier fiir die Stridulation in Frage kommt. Irgendein Teil muB 
es wohl sein. Die Beobachtung des lebenden stridulierenden Tieres 
kann hier auch nicht unmittelbar aufklaren, da die ganze Apparatur 
ja von den Elytren bedeckt ist und obendrein noch die Lufthiille, die das 
ganze Abdomen umgiebt, die Feststellung, welcher von den Teilen direkt 
an der Tonerzeugung beteiligt ist, ganz unméglich macht. Man mu8 
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sich also hier leider auf eine Vermutung beschranken, denn es gibt keinen 
mir bekannten Weg in diesem Fall, der eine Aufklarung noch auf eine 
andere Art herbeifiihren kénnte. | 

Die enge Verwandtschaft von Micronecta mit Corixa laBt einen Ver- 
gleich der beiden auch in bezug auf ihre Geschlechtsorgane sicher zu. 

Vergleichen wir also Callicorixa striata L. mit M tcronecta, so finden wir 
folgende Verhaltnisse (Abb. 11). Auch hier wird der Penis von einer 
Penisscheide und einem Fortsatz des 9. Segments gefiihrt. Die linke 

Paramere bildet ebenfalls eine 

auBere Scheide. Die rechte ist 


Abb. 1k. Callicorixa striata L., mannliches 


Micronecta meridionalis Costa, 


Abb. 10. 


mannliches Abdomen mit Geschlechtsdiffe- 

renzierungen (leicht schematisiert). R rechte 

Paramere (punktiert), 7 linke Paramere, S 

Striegel, » Penisscheiden, a Analkonus, sp 

Abdominalspalt. Die Nummern geben die 
Segmentzahl an. 


f Fortsatz des 9. Segmentes, 


Abdomen mit den Geschlechtsdifferenzie- 
rungen in ruhender Lage (leicht schemati- 
siert). R rechte Paramere (punktiert), S 
Striegel, 7 linke Paramere, s Penisscheide, 
a Analkonus. 
Die Nummern geben die Segmentzahl an. 


frei und hakenférmig, nicht sibelférmig wie bei Micronecta. Es zeigt auch 
hier die linke Paramere einen Besatz von Chitinzahnen und der Fortsatz 
des 9. Segments an seinem Ende schuppenartige Lamellen. Die Gestalt 
aber der rechten Paramere ist sehr auffallig und sehr variabel bei den 
verschiedenen Arten, immer aber mehr oder weniger hakenformig, manch- 
mal mit einer doppelten Spitze. 

Unter meinem gesammelten Materiale von Callicorixa carinata SAHLB. 
fand ich ein Exemplar, das gerade mit ausgestiilptem Geschlechtsapparat 
fixiert war (Abb. 12). Dieser war in Richtung auf die Striegel zu vorge- 
streckt und es konnte somit méglich sein, den Teil festzustellen, der mit 
der Striegel méglicherweise eine Stridulation eingehen kénnte. Dazu 
geeignet erscheint mir vor allem die rechte, hakenférmige und zweispitzige 
Paramere, wenn sie auch median weiter abliegt (Einflu8 der Fixierung). 
Wenn also die Striegel sich eines Tages doch noch als Stridulator ent- 
puppen sollte, so wire diese rechte Paramere wohl das ihr zugeordnete 
Plectrum. Wichtig ist aber der AnalogieschluB zuriick auf Micronecta.. 
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Demnach ware also auch bei ihr die rechte sibelformige Paramere als_ 
Stridulator anzusehen. Diese, ttber die Zahnreihe der Striegel gestrichen, 
konnte vielleicht das Zirpen erzeugen. Man muB hier mit einer Vermutung 
zufrieden sein, denn eine unmittelbare Beobachtung ist wie gesagt nicht 
moglich. 

Dieser auf die Striegel zu vorgestreckte Genitalapparat von Calli- 
corixa carinata SAHLB. gibt aber doch zu denken. Sollte die. Striegel 
wirklich einer Stridulation dienen? Es 
miuBte dann noch ein drittes Gerausch, 
und nach den Verhaltnissen bei Micronecta 
zu schlieBen, ein sehr lautes Geraéusch, ein 
Zirpen etwa wie bei Acridiern vorkommen. 
Ein solches lautes Zirpen, das von der 
Striegel hervorgebracht wiirde, ist aber 
nie beobachtet worden. Es k6énnte aber 
vielleicht tatsichlich einmal stattgefunden 
haben, als die Striegel noch eine ahnliche 
Gestalt wie bei Micronecta hatte. Dann 
aber, da die Striegel sich sehr gut als Be- 
festigungsorgan geeignet, sich als solches 
spezialisiert und umgeformt hatte, wurde 
eine Stridulation durch die veranderte Ge- 
stalt unméglich. Diese Vermutung ist aber 

“mit Vorbehalt aufzunehmen. 

b ee Die Besprechung der beiden Gattungen 
Aas tt ciSieatorce MENGE Corixa und Micronecta ware somit abge- 
ausgestiilptem Penis fixiert. @ schlossen. Die dritte noch in Mitteleuropa 
von dorsal, 6 von lateral. Be- . 

zeichnung wie bei Abb. 11. vorkommende Gattung Cymatia bedarf 
keiner besonderen Untersuchung. Denn es 
wurde bei dieser Gattung noch nie eine Stridulation wahrgenommen, 
auch fehlen jegliche Differenzierungen, die eine solche méglich machen 
kénnten, wie Schrillfeld und Striegel. Die beim Mannchen abnorm 
gestaltete Endklaue des Vordertarsus, welche HANDLIRSCH zu einer 
Beteiligung an einer Stridulation vielleicht fahig halt, wurde auf Seite 490 
in ihrer Bedeutung behandelt. 


Zusammenfassung. 

Zusammenfassend laBt sich also sagen, dap bei Corixa zwei verschiedene 
Zirprarianten vorkommen, die von einem und demselben Stridulations- 
organ — das ist Kopfkante und Femurplectrum — durch verschiedene 
Bewegung der Beine hervorgebracht werden. Eine Beteiligung der Chitin- 
zdpfchen der Pala an der Stridulation kommt nicht in Frage. Bet Micro- 


necta ist mit Sicherheit die Striegel als ein Teil des Stridulationsorganes 
anzusehen. 
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BEITRAGE f 
ZUR KENNTNIS DER APHIDENSPEICHELDRUSE. 


Von 
LAszi6 TotTH. 


Mit 8 Textabbildungen (10 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 25. Juni 1935.) 


Einleitung. 

Die erste genaue Untersuchung tiber die Speicheldriise der Aphiden ist an den 
Namen H. WeBer (1928) gekniipft. Er verglich die Speicheldriisen hungernder 
Tiere mit solchen die von Lausen stammten, die nach dem Hungern verschieden lange 
Nahrung zu sich genommen hatten. Darauf fuBend teilte er die Sekretionstatigkeit 
der Driise in verschiedene Funktionsphasen ein und stellte den Arbeitszyklus 
der Driise auf. Vor H. WEBER befaSten sich auch schon mehrere andere Autoren 
mit demselben Thema, aber infolge der damals noch mangelhaften technischen 
Methoden sind diese Angaben und Beobachtungen sehr liickenhaft. Deshalb blieben 
trotz der ausgezeichneten Arbeit H. WEBERs noch offene Fragen, die die vorliegende 
Arbeit aufzuklaren sich bemiiht. Besonderer Wert wird auf die Beschreibung der 
Embryonalentwicklung und des Baues der Ausfiihr- und Sammelgange der Driise 
gelegt. 

Material. 
Das Versuchsmaterial stammt aus der Umgebung von Breslau und Budapest. 


Die Tiere wurden immer natiirlichen Fundorten entnommen. Von 30 verschiedenen 
Arten wurden folgende naher untersucht: 


Subf. Lachninae. 
Cinara (Neodimosis) pinihabitabs Morpv. (Picea). 
Stomaphis Graffiti Cou. (Acer). 
Stomaphis longirostris FaBr. (Quercus). 
Stomaphis quercus L. (Quercus). 


Subf. A phidinae. 
Phyllaphis fagi L. (Fagus). 
Aphis sambuci L. (Sambucus). 
Megoura (Amphorophora) aconiti v. p. G. (Aconitum). 


Subf. Hriosomatinae. 
Pemphigus filaginis B. v. F. (Populus). 
Prociphilus bumeliae ScurK. (Fraxinus). 
Byrsocrypta gallarum Guu. (Ulmus). 


Technik. 


Von verschiedenen Fixierlésungen erwiesen sich folgende am geeignetsten : 
die ,,PETRUNKEWITSCHsche‘* Lésung (2—3 Stunden Fixierungsdauer), das von 
mir im Jahre 1933 beschriebene Platin-Osmium-Formolgemisch (22—24 Stunden) 
und die ,,HELLYsche‘‘ Fliissigkeit (24 Stunden). Bei den beiden letztgenannten 


Beitrage zur Kenntnis der Aphidenspeicheldriise. 497 


folgte eine 24stiindige Wasserung. Die Objekte wurden mit HztpENnHatns Eisen- 
hamatoxylin-Lichtgriin gefarbt. Auch die Romanowsky-Gremsa-Schnittfarbung 
leistete gute Dienste. 


AuBere Morphologie der Speicheldriise. 

Die Lage und auBere Gestalt der Driise bei erwachsenen Tieren wurde 
von WEBER genau beschrieben. Meine Untersuchungen decken sich mit 
denen WEBERs, nur bei spétembryonalen wie auch bei junggeborenen 
Tieren fand ich Abweichungen und konnte einiges erginzen. 


Abb. 1. Stomaphis Graffiti CooL. Schematisches Bild der Driise eines neugeborenen Tieres. 

Ag Ausfiihrgang, Cz Centralzellen, Dz Deckzellen, Hz Hauptzellen, Hdr Hauptdriise, 

Ndr Nebendriise, 1Sg longitudinaler Sammelgang, teSg terminaler Sammelgang, trSg 
transversaler Sammelgang. 


Die bilateralsymmetrische Speicheldriise liegt im Prothorax, rechts 
und links vom Oesophagus. Sie besteht aus je zwei Lappen, die mit- 
einander und mit dem Ausfiihrgang in Verbindung stehen. 

Die Hauptdriise ist immer sehr groB, die Nebendriise dagegen klein 
und besteht nur aus wenigen Zellen. Die GroBe der Driise variiert ein 
wenig bei den einzelnen Arten. Die gréBte findet man beim Stomaphis- 
Genus. 


Embryonale Entwicklung der Driise. 

Wahrend der embryonalen Entwicklung bildet sich anschlieBend an 
die Segmentierung die Anlage der Speicheldriise. Sie entsteht als eine 
zweilappige Einstiilpung des Ektoderms, zwischen dem 3. und 4. Segment 
(Witt) bzw. dem 2. Maxillar- und 1. Thorakalsegment (WITLACzIL). 
Langere Zeit hindurch finden wir die Anlage ohne gréBere Veranderung 
zwischen dem Schlund- und Bauchganglion. Erst gegen Ende der Embryo- 
nalentwicklung setzt sie rasch ihre Ausbildung fort, um bald darauf 

34% 
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ihre endgiiltige Gestalt zu erreichen. Abb. 2 zeigt uns eime Driise in 
der Periode der fortgesetzten Entwicklung. 

Einige Zellen der Driise wachsen schnell heran, wobei auch die Struktur 
ihrer Kerne sich verandert. Die Kerne werden groB und blasenformig, 
ihre Grundsubstanz ist durchsichtig, mit regelmaBig zerstreuten, sich 
verschieden stark farbenden Chromatinkérn- ee 
chen. Die Kernmembran ist deutlich sicht- 
bar. Nucleolen, die mit dem Kern gleichzeitig 
wachsen, sind immer vorhanden. Zellwande 
sind nur an der Peripherie zu sehen. In der 
Nahe des Ausfiihrganges befindet sich eine 
Gruppe kleinerer Zellkerne. Es sind das die 
Zellen, die dann spater die Sammelgange auf- 
bauen werden. Zellwande finden wir zwischen 
ihnen in diesem Stadium noch nicht. Am Hals 
der Driise sieht man ein feines Kanalchen, 
ringsumher mit ganz fein granuliertem Plas- 
ma. Das Kanalchen ist die Anlage der 


Abb. 2. Megowra (Amphorophora) aconoti v. Dp. G. Abb. 3. Stomaphis Graffiti CHOU. 
Embryonale Speicheldriise. Embryonale Speicheldriise im 
Stadium der Bildung des 

longitudinalen Sammelganges. 

Fortsetzung des Ausfiihrganges. Der iibrige Teil des Plasmas ist ziemlich 

gleichmaBig, von nur schwach gefirbter grobkérniger Struktur. Die 

Sammelginge bilden sich in bestimmter Reihenfolge wahrend der Embryo- 

nalentwicklung. Zu allererst entsteht die Fortsetzung des Ausfihrganges, 

darauf die transversalen und zum Schlu8 die terminalen und longi- 
tudinalen Sammelgange. 

Die 3. Abbildung zeigt uns eine embryonale Driise, bei der der longi- 
tudinale Sammelgang gerade im Begriff ist, sich zu bilden. Der chitindse 
Teil des Sammelganges fehlt noch, seine Zellen dagegen sind in der 
ganzen Lange der Driise zu sehen, in Reihen nebeneinander geordnet. 


Beitrige zur Kenntnis der Aphidenspeicheldriise. 499 


In diesem Stadium zeigt die Driise einen ausgesprochenen tubulésen Bau. 
Nach der Mitte zu sieht man die Anlage des Chitinteiles in noch un- 
-ausgebildetem Zustand. 


Histologie der embryonalen Driise. 

Der Bau der Sammel- und Ausfiihrgange ist im wesentlichen einander 
entsprechend. In ihrem Aufbau unterscheiden wir 3 Schichten: Ganz 
innen, dem Lumen zu, ist eine diinne 
Chitin-,,Intima“ (0,5 uw), darauf folgt die 
mittlere ,,Media‘‘, die wiederum aus zwei 
Schichten zusammengesetzt ist (beide durch- 
schnittlich 7). Daran schlieBt sich die ,,Ex- 
terna‘‘ von ansehnlicher, variierender Dicke. 
Von diesen 3 Schichten ist allein die Ex- 
terna von zelliger Struktur. In der Media 
finden wir weder Zellwande noch Zellkerne, 
sie stellt also eine zellenlose Plasmamasse 
dar. Die Intima dagegen ist ein lebloses Zell- 

_ produkt, Chitin. Bau und Struktur der Sam- 
melgange untersucht man am besten bei 
ganz jungen Tieren, also kurz vor oder 
nach der Geburt. Bei den alten Tieren ist Abb. 4. Stomaphis Graffii CHou. 
nimlich das histologische Bild weniger ee ee a, 
libersichtlich, teils wegen der schlechten E Externa, L Lumen. 
Schneidbarkeit des Chitinteiles, teils wegen 
der Deformation der Driise infolge der starken Abnutzung. 

Die Abb. 4 stellt einen Teil des transversalen Sammelganges dar. 
Von innen wird das Lumen von einer sehr diinnen Chitinintima aus- 
gekleidet. Darauf folgt eine sich schwach farbende Plasmaschicht der 
Media von eigenartiger, auf der Intima senkrecht stehender, faseriger 
Struktur. Die zweite Schicht der Media ist starker fairbbar und fein 
granuliert. Diese granulierte Schicht ist ungeféhr von gleicher Dicke 
wie das Lumen, die faserige Media etwas stirker. Die nachste Schicht, 
die zellige Schicht der Externa, bildet eine epithelartige Wandung. 
Erst' bei ihr finden wir Zellwainde und Zellkerne. Auf den mit Giemsa 
gefirbten Schnitten behalt die dickere Chitinintima der Ausfiihrgange 
ihre nattirliche braunlichgelbe Farbung, sie nimmt also keinen Farbstoff 
an. Die diinnere Chitinintima der Sammelginge farbt sich bla®griinlich- 
gelb, die gerade in Bildung befindliche embryonale Intima dagegen wird 
hellgriinlichblau. Die faserige Media nimmt eine lichtblaue Farbe an, 
die granulierte Media ist einen Hauch dunkler. Der Inhalt des Lumens 
wird rosa. 

Die 5. Abbildung ist ein Mikrophotogramm eines transversalen 
Sammelganges und dessen Umgebung. Die einzelnen Schichten kénnen 
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wir leicht durch Vergleich mit der 4. Abbildung wiedererkennen. Wir 
sehen, da® die Externa nur dort eine geschlossene epitheliale Wandung 


Abb. 5. Stomaphis Graffiti CHoL. Mikrophotogramm eines Sammelganges. VergroBerung 
200mal. 


bildet, wo sie mit der granulierten Media zusammentrifft. Im AnschluB 
an die sezernierenden Driisenzellen dagegen geht sie in eine vakuolisierte 


Abb. 6. Stomaphis Graffii CHou. Rechte 
Hauptdriise eines junggeborenen Tieres. 
Mikrophotogramm. VergréBerung 65mal. 


Gewebeart iiber, die die Liicken 
zwischen den einzelnen Driisen- 
zellen einerseits und zwischen 
den Driisenzellen und Sammel- 
gaingen andererseits ausfillt. Die 
Driisenzellen stehen also  un- 
mittelbar nur mit der vakuoli- 
sierten Externa in Verbindung, 
folglich geben sie auch letzterer 
ihre Sekrete ab, die dann iber 
die verschiedenen Schichten ins 
Lumen des Sammelganges und 
von dort in den Ausfiihrgang 
gelangen. Der Bau der Driise 
alterer Tiere, hauptsachlich der 
der Sammelgange, erleidet durch 
die groBe Inanspruchnahme eine 


starke Deformation, er zeigt also nicht mehr das typische Bild. 

Aus der 6. Abbildung kénnen wir den Bau der Hauptdriise deut- 
lich erkennen. Wir sehen oben die Einmiindung des Ausfiihrganges 
in die Driise, ferner den rechten und linken transversalen Sammel- 
gang. Auf der linken Seite geht der transversale Sammelgang in den 
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longitudinalen iiber, welchen wir noch eine kurze Strecke lang ver- 
folgen kénnen. 

Die Reihenfolge der Entstehung der Sammelginge wahrend der 
embryonalen Entwicklung ist folgende: 


(1) Epitheliale Externa 


v 
(2) Granulierte Media 


| Y 
+ (3) Intima De 
(4) Faserige Media . 
(5) Vakuolisierte Externa 


Das Stadium, in dem die Intima gerade in Bildung begriffen ist, 
ist in der 2. und 3. Abbildung wiedergegeben. Die epitheliale Externa 
und die granulierte Media sind dort schon vorhanden, die Intima ist 
gerade im Bildungszustand, faserige Media und vakuolisierte Externa 
fehlen noch. 

Was die sezernierenden Zellen der Driise betrifft, so ist ein gewisser 
Unterschied zwischen Driisen ganz junger (kurz vor oder nach der Geburt) 
und denen alter Tiere zu beobachten. Bei Driisen alterer Tiere fand ich 
nur zweierlei Zellsorten (Haupt- und Deckzellen), die der Beschreibung 
H. WEBERs (1928) vollstaéndig entsprechen. Anders ist aber die Situation 
bei solechen Tieren, die noch keine Nahrung zu sich genommen haben. 
Das ersehen wir auch aus der 6. Abbildung, wo wir auf den ersten Blick 
erkennen, da hier dreierlei Zelltypen vorhanden sind. Wenn wir dieses 
Bild mit der ersten schematisierten Abbildung vergleichen, so bemerken 
wir die Deckzellen oberhalb der Sammelginge nach der Peripherie zu, 
die sich dunkler farbenden groBen Hauptzellen im hinteren Teil der Driise. 
Diese beiden Zellarten ahneln sich nicht nur auBerlich, sondern auch 
im inneren Bau. Die dritte Zellart hebt sich in der Mitte, unterhalb der 
transversalen Sammelgiange, sehr stark ab. Diese groBen, hellen, rund- 
lichen Zellen werde ich weiterhin als Centralzellen bezeichnen. Alle drei 
Zellsorten sehen wir genauer in der nachsten Abbildung bei starkerer 
VergréBerung. 

Wie schon erwahnt, ahneln sich Deck- und Hauptzellen. Beide sind 
voll von Sekrettrépfchen, die Hauptzellen prall von ihnen gefiillt, die Deck- 
zellen etwas sparlicher. Die Sekrettrépfchen der Hauptzelle farben sich 
mit HerEnuains Eisenhaimatoxylin, wie tiberhaupt mit allen Kern- 
farbstoffen, starker als die der Deckzellen. Die Nucleolen der Haupt- 
zellenkerne sind etwas gréBer, ihre Chromatinkérnchen farben sich starker, 
sind aber nicht so zahlreich wie die der Deckzellen. Die Hauptzellen 
sind eckig oder keilférmig, die Deckzellen mehr abgerundet und kleiner. 
Erstere haben einen unregelmaBigen, gelappten Kern, die Kerne der 
letzteren sind rundlicher und regelmafiger. 
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All dieses entspricht ungefahr dem Zustand, den WEBER (1928) bei 
Driisen von Hungertieren gefunden hat. Die Driise befindet sich hier 
naimlich in einem Stadium, in dem ihre Zellen, von Sekrettrépfchen an- 
gefiillt, zur Nahrungsaufnahme bereit stehen. Die Nebendriise ist aus- 
schlieBlich aus Deckzellen aufgebaut, deren Bau mit denen der Haupt- 
driise tibereinstimmt. Die Zahl der Zellen der Nebendriise ist gering 
und variiert bei den einzelnen Arten. Die héchste Zahl weist der Stomaphis- 
Genus auf (etwa 12). Die dritte Art von ak. 
sezernierenden Zellen, die sogenannten gages 2 ea eae. 


a b c 
Abb. 7. Stomaphis Graffii CHou. Zelltypen der Speicheldriise eines neugeborenen Tieres. 
a Deckzelle, b Hauptzelle, ec Centralzelle. 


Centralzellen, gibt Abb. 7¢ wieder. Wir haben sie schon auf dem 
Mikrophotogramm Abb. 6 kennengelernt. Diese Centralzellen sind 
bedeutend gr6éBer als beide vorher beschriebenen Zelltypen, und ihre 
Farbbarkeit ist gegen alle Farbstoffe geringer. Ihrem Plasma fehlen 
die typischen, dunkel gefairbten Sekrettrépfchen der Haupt- und Deck- 
zellen, dafiir ist es angefiillt mit winzigen Blaischen, deren Wand den 
Farbstoff lebhafter annimmt, und die deshalb im optischen Schnitt 
als kleine Kreise erscheinen, Das Plasma enthalt wenige, gleichmakig 
zerstreute, sehr kleine, dunkel gefarbte Chromatingranula. Der Kern 
ist sehr groB, hell und gelappt, mit groBen zerstreuten Chromatinschollen. 
Kin grofer Nucleolus ist immer vorhanden. Auf Schnitten, gefarbt mit 
Romanowsky-Giemsa, sind die Chromatinschollen der Kerne hellrosa, die 
Kernsubstanz hellgriin. 

All dies, sowie Abb. 6 und 7, beweisen, daB diese Zellart, im embryo- 
nalen Zustand, weder mit den Haupt- noch den Deckzellen identisch sein 
kann. Vergleichen wir sie aber mit dem ,,dritten Stadium‘ des WEBER- 
schen Sekretionszyklus der Hauptzelle, so ist die Ahnlichkeit auffallend 
groB. Kin weiteres ausschlaggebendes Argument fiir die Identitat der 
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Centralzellen mit den Hauptzellen ist die Tatsache, daB wir bei er- 
wachsenen Tieren keine Centralzellen mehr finden, sondern an ihrer 
Stelle normale Hauptzellen. Die Centralzellen miissen sich also in Haupt- 
zellen umgewandelt haben. Diese Umwandlung beginnt schon kurz vor 
der Geburt und vollzieht sich sofort nach der ersten Nahrungsaufnahme. 
Der Unterschied ist also nur im embryonalen Zustand wahrzunehmen. 
Die Speicheldriisenanlage besteht 
nach ihrer Bildung aus lauter gleichen 
Zellen, in welchem Zustand sie eine 
Zeitlang verbleibt. Die Differenzierung 
setzt erst bedeutend spater, gegen 
Ende der Embryonalentwicklung ein. 
Ein solches Stadium haben wir in 
Abb. 2 vor uns. Von den kleineren 
Zellen in der Nahe des Ausfiihrungs- 
ganges wurde schon erwahnt, daB sie 
spater die Sammelginge aufbauen. 
Sie sind also nichts anderes als em- 
bryonale Zellen der Externa des Sam- 
melganges. Wahrend diese Zellen an 
der Stelle des sich spater bildenden 
Ausfiihrganges keine Zunahme er- 
fahren, wachsen die Zellen an der 
Peripherie stark heran. Aber auch 
die spateren Deck- und Hauptzellen 
werden im Wachstum von den spa- 
teren Centralzellen iiberfliigelt. Die 
GroBenunterschiede zwischen den 
sezernierenden Zellen gehen um die Abb. 8. Cinara (Neodimosis) pinihabitans 
Zeit der Geburt allmahlich zuriick. Morpw. Embryonale Speicheldriise im 
Abb. 8 zeigt uns die Zellen in der en aie a aaa air 
Zeit des krassesten GroBenunterschie- 
des. Die Centralzelle kann die anderen um das 15- bis 20fache tiberfliigeln. 
Ob diese Riesencentralzellen irgendeine Funktion erfiillen und in der 
Embryonalentwicklung von Bedeutung sind, dariiber fehlen mir simtliche 
Anhaltspunkte. Das kénnte nur experimentell bewiesen werden. An dieser 
Stelle méchte ich aber noch einmal feststellen, daB die Centralzellen 
nur in einem bestimmten Zeitabschnitt der Embryonalentwicklung vor- 
handen sind, und daf sie nach der Geburt sowohl in physiologischer 
wie in morphologischer Hinsicht zu Hauptzellen werden. 


Korrelation zwischen Ernihrung und DriisengroBe. 
Es wurde schon erwahnt, daB die relative DriisengréBe bei den 
einzelnen Arten etwas variiert. Auffallend groB8 ist die Driise beiStomaphis- 
Arten. Da8 DriisengréBe und Ernahrung in enger Abhangigkeit von- 
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einander stehen, bedarf keines weiteren Beweises. Wir wissen ja, daB 
die Sekretproduktion eine Funktion der Ernahrung ist, und daB die 
ausgeschiedene Sekretmenge in erster Reihe von der DriisengréBe ab- 
hangt. Vergleichen wir nun die von mir untersuchten verschiedenen 
Aphiden, so kénnen wir feststellen, daB beziiglich der DriisengréBe die 
Blattsauger hinter solchen Aphiden, die an Asten, Stammen oder Wurzeln 
saugen, zuriickbleiben (Stomaphis, Cinara). Ferner ist auf den ersten 
Blick iiberraschend, da — nach meiner Beobachtung — einige Aphiden 
die Speicheldriisen vollstandig entbehren kénnen. 

Bei niherer Untersuchung stellte sich heraus, daB alle die Aphiden, 
die symbiontenfrei sind, auch keine Speicheldriisen besitzen. Damit 
harmoniert aufs beste, daB ich (1933) den Nachweis erbringen konnte, da 
ausschlieBlich den kurzlebigen Aphiden die symbiontischen Einrichtungen 
fehlen, deren Mundteile rudimentar und zur Nahrungsaufnahme unfahig 
sind. Somit ist also die Driisenlosigkeit auf das Fehlen der Nahrungs- 
aufnahme zuriickzufiihren und steht nur indirekt mit dem Fehlen der 
Symbionten in Zusammenhang. Dafiir spricht noch ein anderer Umstand. 
Auch dem oviparen rudimentiren Weibchen ohne Nahrungsaufnahme, 
aber mit einer reduzierten, zur Eiinfektion notigen Symbiontenmenge, 
fehlen namlich ebenfalls die Speicheldriisen (Pemphigus filaginis B. 
pv. F., Pemphigus spirothecae Pass.). 

Untersuchen wir die Embryonen dieser rudimentaren ,,Sexuales, so 
finden wir schon in den fortgeschrittenen Embryonalstadien keine 
Speicheldriisen mehr. Leider konnte ich wegen Mangels an Material die 
Frage nicht klaren, ob hiertiberhaupt noch Speicheldriisen angelegt werden, 
oder ob sie, wenn sie entstehen, kurz nachher wieder verschwinden. 
Feststehend ist bislang nur die Tatsache, daB die Speicheldriise in- dem 
embryonalen Stadium, in dem sie eine starke Entwicklung durchmachen 
muBte, schon verschwunden ist. Es entbehrt weiter nicht des Interesses, 
daf§ die minnlichen Embryonen in diesem Stadium sich auch schon 
ihrer Symbiose entledigt haben, wahrend die weiblichen Embryonen 
ihre Symbionten auf eine nur zur Eiinfektion ndétige Minimalzahl 
herabgesetzt haben. Daraus wire zu schlieBen, daB diese beiden De- 
generationsprozesse gleichzeitig ablaufen. 


Zusammenfassung. 

1. Die Anlage der Speicheldriise der Aphiden bildet sich wahrend 
der Embryonalentwicklung, anschlieBend an die Segmentierung, als 
eine zweilappige Einstiilpung. 

2. Nach der Entstehung folgt eine lange Ruheperiode, in der ihre 
Zellen, hinsichtlich Bau und GréBe, annaihernd gleich bleiben. 

3. Erst gegen Ende der Embryonalentwicklung setzt die Driise ihre 
Ausbildung rasch fort, wobei dreierlei sekretorische Zellen entstehen: 
Haupt-, Deck- und Centralzellen. 
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4. Die Centralzellen iiberfliigeln beide anderen Zellarten stark im 
Wachstum. Um die Zeit der Geburt nimmt dieser GréBenunterschied 
wieder ab. Es vollzieht sich eine Umwandlung der Centralzellen in 
Hauptzellen, die nach der ersten Nahrungsaufnahme beendet ist. 

5. Die Centralzellen sind also nur in einem bestimmten Zeitabschnitt 
der Embryonalentwicklung vorhanden. 

6. Die sekretorischen Zellen stehen mit Sammelgangen in Verbindung, 
denen sie ihren Speichel abgeben. Die Sammelginge vereinigen sich 
innerhalb der Driise und verlassen als gemeinsamer Ausfiihrgang die Driise. 

7. Die Sammel- und Ausfiihrgange werden, nach dem Lumen zu, von 
einer chitinésen Intima ausgekleidet, darauf folgt die faserige, dann 
die granulierte Media. Daran schlieBt sich die epitheliale Externa, 
die, den sekretorischen Zellen zu, in die vakuolisierte Externa iibergeht. 

8. Alle diejenigen Aphidensexuales, deren Mundteile rudimentiir sind, 
die demzufolge keine Nahrung zu sich nehmen und ihre symbiontischen 
Hinrichtungen ganz oder fast ganz abbauen, besitzen auch keine Speichel- 
driisen. 
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I. Einleitung. Material und Untersuchungsmethode. 

Wahrend man sich in den letzten Jahren viel mit der Ontogenie 
der Schmetterlingsfliigel befaft hat, um eine Grundlage fiir das ent- 
wicklungsphysiologische und genetische Problem der Musterbildung auf 
dem Schmetterlingsfliigel zu erhalten, wurde die Fliigelentwicklung der 
Insekten aus anderen Ordnungen wenig beriicksichtigt. Das gilt be- 
sonders fiir die Coleopteren. TowER und E. Krier geben nur einen 
wenig ausfiihrlichen Uberblick iiber die Entwicklungsgeschichte der 
Kaferfliigel. Der Hauptgrund wird in dem schwer schneidbaren Material 
liegen. Die vorliegende Arbeit soll die Fliigelentwicklung einer fiir 


genetische und entwicklungsphysiologische Untersuchungen geeigneten 
Kaferart aufklaren 2. 


7 Als Dissertation angenommen von der Mathematisch-naturwissenschaftlichen 
Fakultat der Universitat, Gottingen. 
* Meinem Lehrer, Professor Dr. Kin, danke ich fiir die Anregung und Forderung 


dieser Arbeit; ferner danke ich den Herren Dr. KunN und Dr. Henke fiir mannig- 
fache Ratschlage. 
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Erklérung der in den Abbildungen gebrauchten Abkiirzungen. 
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Bei den Mehlk&ferlarven legen sich die Fliigelanlagen erst im letzten Larven- 
stadium an. Daher wurden jeweils ungefaihr 150 ziemlich herangewachsene Larven 
in 5cm hohe Glasschalen mit einem Durchmesser von 25 cm gesetzt. Das Futter 
bestand aus sterilisierter Weizenkleie, die alle 8—l4 Tage erneuert wurde. Die 
Schalen wurden in Brutschranken bei einer konstanten Temperatur von 25° C 
gehalten. Gewohnlich machten die Tiere noch vor ihrer Verpuppung 2—3 Hautungen 
durch. Die Puppen und Kafer wurden bei derselben Temperatur im Brutschrank 
gehalten. Nach E. P. Ferwerpa fiihrt die Mehlkaferlarve 10—14 Hautungen aus. 
Die Dauer des Larvenstadiums ist sehr variabel (5—27 Monate), auch unter gleichen 
Zuchtbedingungen. So kann das letzte Larvenstadium 18—38 Tage dauern. Auf 
eine genaue Zeitangabe in Stunden fiir die einzelnen Entwicklungsabschnitte 
mute deshalb verzichtet werden, da nicht fiir jede Phase so zahlreiche Stadien 
geschnitten werden konnten, da die Angabe von Mittelwerten einen Sinn hatte. 
Trotz konstanter Temperatur von 25°C im Brutschrank ist die Entwicklungszeit 
der Zuchten im Sommer um 25—30% kiirzer als im Winter. Die Zeit der Puppen- 
entwicklung schwankt viel weniger. Alle Tiere wurden in den Wintermonaten 
Dezember und Januar fixiert. Alle 3—4 Stunden wurden die frisch gehauteten 
Larven des letzten Larvenstadiums aus den Zuchten ausgesucht. Die ausgesuchten 
Tiere kamen zu 3—10 Stiick in Schalen von 5 em Héhe und einem Durchmesser von 
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6 cm mit dem wblichen Futter. Das genaue Stundenalter der Tiere ist dann bei der 
Fixierung leicht zu bestimmen. Mit den Puppen und Kafern wurde ebenfalls 
so verfahren. ‘* 

Vor der Fixierung wurden die Tiere mit Ather betaubt, weil dann beim Ab- 
schneiden des Kopfes und des Abdomens die Hamolymphe und die sich im Thorax 
befindlichen Organe nicht so stark herausquellen. Als Fixierungsgemisch bewahrt 
sich das Bourn-ALLENsche Gemisch am besten (Fixierungsdauer ungefahr 12 Stunden 
bei 30—35° C). Nach Wasserung und Durchfihrung durch die gew6hnliche Alkohol- 
reihe bis 100% Alkohol kamen die Objekte 12—24 Stunden lang in Methyl-Benzoat- 
Celloidin 1%, hierauf fiir 1—2 Stunden in mehrfach gewechseltes Benzol und von 
dort in Benzol-Paraffin und: anschlieBend auf 12—24 Stunden in 55°C Paraffin. 
Die Schnittdicke betrug bei den Larven 6—8 yu, bei den Puppen 4—8 w. Gefarbt 
wurde in der Hauptsache mit Eisenhamatoxylin nach HEIMDENHAIN, nachgefarbt 
nach Bedarf mit Eosin. Die Totalpraparate der Puppen und Imagofliigel wurden 
nach dem Abschneiden einfach in Immersionsél iiberfiihrt. Das Ol schiitzte die 
zarten Fliigel vor zu schnellem Eintrocknen und vor ein Entweichen der Luft 
aus den Tracheen und machte sie sehr durchsichtig. Samtliche Zeichnungen wurden 
mit einem Zeichenapparat hergestellt. 


II. Die Entwicklung der Fliigelepithelien. 
A. Letztes Larvenstadium. 
a) Beharrungsphase. 

Schon andere Verfasser (v. BuDDENBROCK und W. KOHLER) haben 
darauf aufmerksam gemacht, daB der Zeitraum zwischen je 2 Hautungen 
kein morphologisch und physiologisch gleichférmiger Entwicklungs- 
abschnitt ist. In jedem Entwicklungsabschnitt von Hautung zu Hautung 
wiederholt sich ein gleichmaBiger Rhythmus von mehreren aufeinander- 
folgenden Phasen, deren Phasendauer aber sehr verschieden lang sein kann. 
Auf eine Hautung folgt immer eine Beharrungsphase, dieser folgen nach- 
einander eine Chitinablosungs- und Zellteilungsphase, eine Streckungs- 
und Faltungsphase, eine Chitinbildungsphase. Nach der Chitinbildungs- 
phase erfolgt die Hdutung. Die Beschreibung der Entwicklungsvorgange 
folgt diesem Phasenrhythmus. 

Bei Tenebrio molitor legen sich die Fliigelanlagen erst im letzten Larven- 
stadium an. Schon in der Beharrungsphase, 3—4 Tage nach der letzten 
Larvenhautung, wandelt sich an den Seiten des Meso- und Metathorax 
unter den Pigmentlangsstreifen (Abb.1; Benennung nach E. P. FeRwERDA) 
die Hypodermis, die im iibrigen aus kubischen Zellen besteht, zu einem 
hohen Zylinderepithel um (Abb. 3a). Es treten Zellteilungen auf. Das 
Kpithel lést sich an diesen Stellen, die das erste Stadium der Fliigel- 
anlagen vorstellen, vom Kérperchitin los (Abb. 2a und 3b). In diesem 
Stadium sind die Anlagen der Vorder- und Hinterfliigel annaihernd 
gleich in GréBe und Aussehen. Sie sind ungefahr 1,4 mm breit (Abb. 1a). 
Die Zellen werden basalwarts spindelférmig (Abb. 3b). Die Zellkerne 
liegen in verschiedenen Héhenlagen, so daB das Epithel mehrschichtig 
erscheint. In der Langsrichtung der Fliigelanlagen bilden sich 2 Kerben, 
welche die Fliigelanlagen von der Hypodermis abtrennen (Abb. 3c). 


Die Entwicklung der Fliigel des Mehlkafers Tenebrio molitor. 509 


Gleichzeitig steigt die Zahl der Zellteilungen an, und die Hypodermis 
lést sich in der Nahe der Fliigelanlagen weiter vom Chitin los. Ventral- 
warts wachsen die Fliigelanlagen stark aus, so daB sie breite ventral- 
warts hangende Hautfalten bilden (Abb. 4). Diese Falten enthalten 
zunichst noch einen einheitlichen, flachen Hohlraum, der mit einer an- 
scheinend gallertigen Masse angefiillt ist, und in welchen die alten Tracheen 


Abb. 1. Lage der Fliigelanlagen an den Seiten des Meso- und Metathorax in der Larve 

des letzten Larvenstadiums. a Zu Beginn der Beharrungsphase; b am Ende der Beharrungs- 

phase; ¢ wihrend der Zellteilungsphase (wie Abb. 8); d am Ende der Chitinbildungsphase. 
VergroBerung 11fach. 


hineingelangen, die von dorsalwairts der Hypodermis entlanglaufen. 
Die Epithelzellen der Fliigelanlagen bilden jetzt ein hohes Zylinder- 
epithel, deren Zellkerne in verschiedenen Héhenlagen liegen. Vorder- 
und Hinterfliigelanlagen sind immer noch von der gleichen histologischen 
Struktur und annahernd gleich groB (Abb. 1b). 


b) Chitinablésungs- und Zellteclungsphase. 

Ungefahr 13 Tage nach der letzten Larvenhaiutung folgt auf die 
Beharrungsphase die Chitinablésungsphase, in der die ganze Korper- 
hypodermis und Tracheenmatria der gréBeren Tracheen sich von der Chitin- 
kutikula loslést (Abb. 2b). Hierbei wird von der Hypodermis und Tracheen- 
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matrix eine Fliissigkeit, die Exuvialfliissigkeit, abgeschieden, die sich 
mit Eisenhamatoxylin ahnlich wie die Hamolymphe farbt. Mit der 
Chitinablésungsphase beginnt die ,,déufere“ Ruheperiode der Larve, die 
man von diesem Zeitpunkt an bis zur Héiutung Vorpuppe nennt. Jetzt 
setzen wesentliche Umwandlungen ein. Sofort nach der Chitinablosungs- 
phase beginnt die Zellteilungsphase. Die Zellteilungen treten in der ganzen 


Abb. 2. Querschnitt durch den Mesothorax mit Fliigelanlage der Larve des letzten Larven- 
stadiums. a Zu Beginn der Beharrungsphase (Alter des letzten Larvenstadiums: 4 Tage 
8 Stunden); b wihrend der Zellteilungsphase (Alter des letzten Laryvenstadiums: 12 Tage 
20 Stunden). VergréBerung 37fach. 
Kérperhypodermis, in der Tracheenmatrix, in den Muskeln und allen 
anderen Geweben auf. Nerven und Tracheen wachsen in die Fliigel- 
anlagen ein. Je 6 Haupttracheenstiimme, die sich verzweigen, sprossen 
wahrend der Zellteilungsphase von den Lateralstammen des Tracheen- 
systems der Larve in die Hohlraiume der Fliigelanlagen ein. (Genaueres 
hiertiber folgt im III. Abschnitt.) Die Zellteilungsperiode dauert un- 
gefahr 5 Tage. 
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Die Epithelien der Fliigelober- und -unterseite bilden in der jungen 
_Vorpuppe ein ziemlich hohes Zylinderepithel mit Kernen in sehr ver- 
_ schiedenen Héhenlagen (Abb. 5 und 6). Eine Basalmembran fehlt noch. 
Die Epithelzellen ragen mit ihren basalen Enden frei in der Hamo- 

) lymphe. Am apikalen Ende bilden die Epithelzellen Zapfen, die bei 

schlechter Fixierung als Plasmasaum erscheinen. Das Zellplasma farbt 
sich gleichmaBig homogen. Vorder- und Hinterfliigel gleichen sich im 


\ 


Abb. 4. Querschnitt durch die Vor- 
derfliigelanlage einerLarve des letzten 
phase. Larvenalter von a 3 Tage 4 Stunden, Larvenstadiums kurz vor der Chitin- 
b 4 Tage 8 Stunden, c 9 Tage 20 Stunden. ablésungs- und Zellteilungsphase. 
VergroBerung 160fach. VergroBerung 160fach. 


letzten Larvenstadiums wéhrend der Beharrungs- 


Bau noch véllig. Um der Platzersparnis willen werden Bilder nur von 
Vorderfliigeln wiedergegeben. 

Die Epithelien, die sich mit den basalen Flachen schon seit Beginn 
der Zellteilungsphase vom Rande aus in bestimmten Langsstreifen stark 
genahert hatten (Abb. 5 und 6), legen sich jetzt gegen Ende der Zell- 
teilungsphase, vielleicht infolge der sehr starken Epithelzellenstreckung, 
streckenweise ganz aneinander und bilden so in jedem Fliigel ein Blut- 
lakunensystem, welches in Vorder- und Hinterfliigel aus je 6 Haupt- 
lakunen besteht. Jetzt scheiden die Epithelien basalwarts jeweils eine 


diinne Basal- oder Lakunenmembran (Abb. 5b und 6b) und apikal- 


Z. £. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 30. 35 
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warts eine anscheinend gallertige Substanz aus (Abb. 6b, 9a), die ein- 
trocknet und noch spiter als ganz diinnes Hautchen die Epithelien tiber- 


zieht (Abb. 8b). Wo die Epithelien sich beriihren, verkleben die Basal- 


membranen zur Mittelmembran. Das Lakunensystem der Fliigelanlagen 
liegt also sozusagen innerhalb der Mittelmembran. 


Abb. 5. a Schnitt durch die Vorderfliigelanlage der Abb. 2b in Richtung der Subcosta von 
der Fliigelwurzel aus. b Schnitt durch die Vorderfliigelanlage der Vorpuppe am Ende der 
Chitinablésungs- und Zellteilungsphase. VergréBerung 100fach. 


Bis gegen Ende der Zellteilungsphase haben sich die Epithelzellen 
so stark gestreckt, daB sie doppelt so lang sind wie zu dieser Phase. 
Die Fliigelober- und -unterseitenepithelien sind gleich hoch. Die Anzahl 
der Epithelzellen ist auf der Fliigelunterseite der Vorderfliigelanlage 
dagegen etwas geringer als auf der Oberseite. Die basalen Zellenden 
der Fliigelunterseitenepithelzellen legen sich oft zu Biindeln zusammen 
(Abb. 5b und 6b). Die Zellkerne liegen in bauchigen Auftreibungen in 
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sehr verschiedenen Hoéhenlagen. Bei guter Fixierung zeigen die apikalen 
Zellenden, die die gallertige Substanz ausgeschieden haben, noch zapfen- 
artige Fortsétze. Das Volumen der Zellen scheint sich seit Beginn der 
Zellteilungsphase nicht vergréBert zu haben; jedenfalls ist ein GréBen- 

unterschied an den sich zur Teilung anschickenden, abgekugelten Zellen 


Abb. 6. a Stiick aus der Fliigelanlage der Abb. 5a. b Stiick aus der Fliigelanlage der Abb. 5b. 
VergréBerung 700fach. , 


zu Beginn und am Ende der Zellteilungsphase nicht wahrzunehmen 
(vgl. Abb. 6a und b). 

Wenn sich die Epithelzellen zur Teilung anschicken, runden sie sich 
an der Oberflache des Epithels ab. Haben die Zellen schon eine Basal- 
membran und sitzen mit den basalen Zellenden an derselben fest, so 
lésen sie sich von der Membran los und ziehen sich an der Oberflche 
kugelformig zusammen. Die Teilungsspindeln liegen fast ausschlieBlich 
parallel zur Oberflache. Die Zellteilungen finden im Kpithel nur an der 
Epitheloberflache statt. Nach vollzogener Teilung strecken sich die 

35* 
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Zellen wieder, und senken ihr basales Ende wieder bis zum Blutraum 
bzw. zur Basalmembran. Am apikalen Zellende wird wieder der charakte-_ 
ristische Zapfen gebildet. 


c) Streckungs- und Faltungsphase. 


Auf die Zellteilungsphase folgt die Streckungs- und Faltungsphase. 
Die Fliigelanlagen strecken sich stark in die Linge und Breite. Die 


Abb, 7. Querschnitt durch den Mesothorax mit Vorderfliigelanlage der Vorpuppe am 
Ende der Chitinbildungsphase. Vergré8erung 37fach. 


Streckung bedingt eine Faltung der Fliigelanlagen, da der den Fliigeln 
zur Verfiigung stehende Raum durch das Larvenchitin begrenzt ist 
(Abb. 7). Jetzt treten zwischen Vorder- und Hinterfliigel starke Unter- 
schiede auf. Jedes Fliigelpaar macht eine charakteristische Faltung durch. 
Die Vorderfliigelanlagen falten sich lings und quer; die Hinterfliigel- 
anlagen ebenfalls, bilden aber noch am distalen Ende eine groe Quer- 
falte aus, die im fertigen Fliigel der Imago wiederzufinden ist (Abb. 8a 
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und b). Samtliche Blutlakunen beider Fliigelpaare erweitern sich wahrend 
der ganzen Streckungs- und Faltungsphase hindurch andauernd. 


Abb. 8. Schnitte durch die Fligelanlagen der Vorpuppe der Abb. 7. a Vorderfliigelanlage, 
b Hinterfliigelanlage. VergréBerung 90fach. 


Wahrend der Streckung und Faltung der Fligelanlagen haben sich 
die Epithelzellen der Fliigelober- und Unterseiten stark in die Linge ge- 
streckt. Sie bilden jetzt ein Zylinderepithel, dessen Zellen jeweils mit 
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einem diinnen Plasmafortsatz mit der Mittel- bzw. Basalmembran in 
Verbindung stehen. Die Zellkerne haben sich waihrend der Streckungs- . 
und Faltungsphase der Epitheloberflache stark genahert. Querschnitte 
durch den Vorderfliigel zeigen jetzt deutlich, das die Anzahl der Kpithel- 
zellen auf der Fliigeloberseite gréBer ist als auf der Unterseite. Die _ 
Epithelien des Hinterfliigels weisen dagegen auf beiden Seiten dieselbe 
Anzahl von Zellen auf (Abb. 9a). Die Mittelmembran, die sich auch 
mit den Epithelien entsprechend gedehnt hat, liegt im Vorderfligel der 
Fliigeloberseite stark genahert (Abb. 8a, 9b). Im Hinterfliigel liegt sie 
dagegen nur in der Nahe der Fliigelwurzel naher an der Oberseite. Die 


Abb. 9. @ Querschnitt durch den Hinterfliigel der Larve des letzten Larvenstadiums 
wahrend der Streckung kurz vor der Faltung. (Alter des letzten Larvenstadiums: 17 Tage’ 
8 Stunden.) b Stiick aus dem Vorderfliigel der Abb. 8a. VergréBerung 280fach. 


Tracheen und Nerven haben die Streckung natiirlich auch mitgemacht 
und liegen nun geschlangelt in den Lakunen. 


d) Chitinbildungsphase. 

Gleich nach der Faltung setzt die Chitinbildung der Hypodermis 
und aller sich von ihr ableitenden Organe zur selben Zeit ein; sie hort 
mit der Hautung auf. Andere wesentliche Differenzierungen der ge- 
falteten Fliigelanlagen finden weiterhin in der Vorpuppe nicht mehr statt. 

Die Chitinbildung der Fliigelunterseiten ist bei beiden Fliigelpaaren 
gleich stark. Am stirksten ist die Chitinbildung auf der Oberseite des 
Vorderfliigels. Dort betrigt die Dicke des Chitins ein Vielfaches von 
der des Chitins der Unterseiten (Abb. 9b). Es ist iiber die ganze Vorder- 
fliigeloberseite von der Fliigelwurzel bis zur Fliigelspitze gleichmaBig 
dick (Abb. 7, 8a). Auf der Oberseite des Hinterfliigels nimmt die Dicke 
des Chitins dagegen von der Fliigelwurzel zur Fliigelspitze kontinuierlich 
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ab (Abb. 8b). Die Epithelzellen der Vorderfliigeloberseite sind etwa halb 
so hoch wie die der Unterseite. Im Hinterfliigel sind die Zellhéhen 
an der Fliigelwurzel ahnlich ; nach der Fliigelspitze zu werden die Epithelien 
dagegen gleich hoch. Die Héhen der Fliigelepithelzellen verhalten sich 
umgekehrt proportional zu der Dicke des Chitins, das von ihnen ge- 
_bildet wurde. 

Die Kerne der Epithelzellen liegen nahe der Epitheloberfliche; in 
den Epithelzellen mit starker Chitinbildung liegen sie etwas weiter von 
der Oberflache entfernt als in den Zellen mit schwacherer Chitinbildung. 
Das Zellplasma nimmt mit Eisenhimatoxylin eine gleichmaBig homogene 
Farbung an. Die Mittelmembran liegt ungefahr parallel zu den Fliigel- 
epithelien. Da die Fliigelepithelzellen mit den fadenformigen basalen 
Zellenden an der Mittelmembran anhaften, so ist sie es, die bei einer 
Erhéhung des Blutdruckes die beiden Fliigelepithelien zusammen hilt. 
Die Mittelmembran, die sich aus den Basalmembranen der beiden Fliigel- 
epithelien zusammensetzt, ist eine auBerst diinne Lamelle. 


B. Die Entwicklung der Fliigelepithelien in der Puppe. 
a) Beharrungsphase. 
_Ungefahr 2—3 Stunden vor dem Schliipfen der Puppe aus der Larven- 
hiille macht die Vorpuppe mehr oder weniger gleichmaBig rhythmische 


Abb. 10. Puppe von Tenebrio molitor in Seitenansicht. VergréB8erung 7fach. 


Bewegungen. Der ganze Kérper der Vorpuppe, der sich schon wahrend 
der Faltungsphase andauernd verkiirzt hat, verktirzt sich dabei stark, 
und die Larvenhiille rei8t jetzt an einer im Chitin vorgebildeten Stelle 
an der Dorsalseite des Thorax auf. Unter weiteren rhythmischen Be- 
wegungen verlaBt die junge Puppe, eine typische Mumienpuppe (Abb. 10), 
die alte Larvenhiille mit den daran hangenden chitinigen Tracheen- 
versteifungen. Nach dem Schliipfen der jungen Puppe dauern die 
rhythmischen Bewegungen an. Die Puppe verkiirzt sich in den nachsten 
2-3 Stunden noch um annahernd 25% ihrer Lange. Die Fliigelanlagen 
werden dabei stark aufgeblaht. Samtliche Falten verschwinden auf 


beiden Fligelpaaren. 
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Abb. 11. Querschnitt durch Vorder- und Hinterfliigel der Puppe wihrend der Beharrungs- 
phase. Vergré8erung 90fach. 


Die Entwicklung der Fliigel des Mehlkafers Tenebrio molitor. 519 


Die histologische Struktur beider Fliigelpaare erscheint jetzt, abgesehen 
von der Chitinbedeckung, gleich (Abb. 11). Die Epithelzellen liegen straff 
_ gespannt zwischen der Mittelmembran bzw. Basalmembran und dem 

_ Chitin an der Epitheloberflache (Abb. 12). An der Epitheloberflache 
bertihren sich die apikalen Enden der Zellen, wahrend diese mit den 
_ Mittelstiicken und den basalen Zellenden mehr oder weniger weit aus- 
einander liegen. Die basalen Zellenden haften an der Mittel- bzw. Basal- 
membran mit kegelférmigen Verbreiterungen, die in den Epithelzellen 


Abb. 12. Teil des Vorderfliigels der Abb. 11. VergréBerung 560fach. 


der stark gefalteten Vorpuppenfliigel noch nicht oder kaum ausgebildet 
waren (Abb. 9b). Die Zellkerne liegen dicht unter der Epitheloberflache 
oder ihr genadhert in bauchigen Auftreibungen. Alle Epithelzellen 
beider Fliigelpaare enthalten jetzt mit Eisenhamatoxylin stark farbbare 
Fibrillenbiindel, die sich in den beiden Zellenden jeweils in einen Kegel 
feinster Fibrillen aufspalten, und sich am Chitin der Epitheloberflachen 
und an der Mittel- bzw. Basalmembran ansetzen. Die Fibrillen, die plotz- 
lich in den Epithelzellen der frisch geschliipften Puppe, in welcher die 
Fliigel einen groBen Innendruck zu itiberwinden haben, vorhanden 
sind, dienen zweifellos der mechanischen Verfestigung der Fliigel. In der 
6—8 Stunden alten Puppe verschwinden die Fibrillen plétzlich wieder. 
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rat 
Abb. 13. Querschnitt durch Vorder- und Hinter- 
fligel der Puppe wihrend der Chitinablésungs- 
und Zellteilungsphase. Puppenalter: 39 Stunden. 
VergroBerung 90fach. 


b) Chitinablésungs- und 
Zellteilungs phase. 

In der 24 Stunden alten 
Puppe beginnt sich plotzlich 
die ganze Kérper- und die 
Fliigelhypodermis vom Chitin 
abzulosen; die Tracheenmatriz 
der gréBeren Tracheendste lost 
sich ebenfalls von den chiti- 
nigen Tracheenversterfungen. 
Nach auBen wird dabei von 
der Hypodermis bzw. von der 
Tracheenmatrix zwischen 
Epithel und Chitin die Exu- 
vialfliissigkeit abgeschieden. 
Die Mittelmembran spaltet 
sich in beiden Fliigelpaaren 
wieder in die beiden Basal- 
membranen, die sie in der 
Zellteilungsphase des letzten 
Larvenstadiums durch Zu- 
sammenkleben gebildet ha- 
ben, auf. Diese Vorgange 
der Ablésungsphase sind nach 
etwa 6 Stunden beendet. 

Nach der Aufspaltung der 
Mittelmembran in die beiden 
Basalmembranen ist dieSpan- 
nung der Epithelzellen vollig 
aufgehoben. Sie sind jetzt 
schlaff, lésen sich gré8ten- 
teils -von den Basalmembra- 
nen los und ziehen sich oft 
zu Biindeln vereinigt zur 
Oberflache zuriick (Abb. 13 
u. 14). In den Epithelzellen 
scheinen sich Cytoplasma- 
str6mungen abzuspielen. Ihre 
Kerne liegen zum Teil ganz in 
der Nahe der Basalmembra- 


nen. Zellgrenzen sind nur 


noch im Vorderfliigeloberseitenepithel an der Epitheloberflache zu 
erkennen (Abb. 14a). Ob das Vorderfliigelunterseitenepithel und die 
Kpithelien der Hinterfliigel in der 39 Stunden alten Puppe wirklich 


q 


; 
4 
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: ein Syncytium bilden, kann ich nicht entscheiden. In der 35 Stunden 


alten Puppe bilden sich an den apikalen Zellenden der Vorderfliigel- 


7 


ui itt aus dem Hinterfliigel 

. 14. a Ausschnitt aus dem Vorderfliigel der Abb. 13. b Ausschnit : Hagel 

or af Die Basalmembranen sind in b nur unvollstindig auseinandergeriickt (Fligel 
hinterrand). VergréBerung 600fach. 


i i wi A ormi Fortsatze, die aber 
oberseitenepithelzellen wieder stébchenformige : 
mehr als Ee aioe! erscheinen: AnschlieBend treten dort auch die 
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ersten Zellteilungen auf. Gleichzeitig naihern sich im Fliigel die 
beiden Epithelien und damit auch die beiden Basalmembranen ein- 
ander. In der Mitte der Zellteilungsphase, die im ganzen nur 25—30 Stun- 
den dauert, sind die Zellgrenzen auf einmal wieder zu erkennen. Die 
Vorderfliigeloberseite bildet wieder ein hohes Zylinderepithel mit Kernen 
in sehr verschiedenen Hohenlagen. Die Vorderfliigelunterseite stellt 
dagegen ein niedriges Epithel dar. Die Zellen der Epithelien haften 
mit den basalen Zellenden an den Basalmembranen, die sich jetzt plotzlich 
so aneinanderlegen, da sie wieder ein Lakunensystem begrenzen. Mit 
Ausnahme von neuen Zwischen- und Querlakunen ist es dasselbe wie 
das der Vorpuppe. Am Ende der Zellteilungsphase scheiden die Epithelien 
- apikal wieder eine gallertige Masse ab. Basalwarts scheinen sich die 
Mittel- bzw. die Basalmembranen zu verdicken. 

Im Hinterfliigel, wo die Basalmembranen sich wahrend der Hautungs- 
phase schon nur stellenweise vollkommen voneinander getrennt hatten 
(Abb. 14b), sind die Basalmembranen in der 43—48 Stunden alten Puppe 
auch vollig zusammengelegt als Mittelmembran wieder zu finden. Das 
Lakunensystem des Hinterfliigels der Vorpuppe hat sich in der Puppe 
nur sehr wenig geandert. 

In der Mitte der Zellteilungsphase (43—48 Stunden alte Puppe) 
zeigen beide Epithelien des Hinterfliigels genau den gleichen Bau. Die 
Epithelzellen stehen jeweils mit einem Zellfortsatz, dessen Ende in eine 
Haftplatte auslauft, mit der Mittel- bzw. Basalmembran in Verbindung. 
Die Zellkerne liegen alle der Epitheloberflache stark genaihert. Gegen 
Ende der Zellteilungsphase bilden sich im Hinterfliigel die stabchen- 
formigen Fortsaitze der Epithelzellen zu spitz auslaufenden Plasma- 
harchen um. Am Ende der Zellteilungsphase wird von den Hinterfliigel- 
epithelien ebenfalls eine gallertige Masse abgesondert, welche wie im 
letzten Larvenstadium auch in der Puppe spater eintrocknet, und dann 
als diinnes Hautchen in spateren Stadien wiederzufinden ist (Abb. 15b 
und 17). 

Zu Beginn der Zellteilungsphase werden die Epithelzellen beider 
Fliigelpaare stark vakuolig (Abb. 14). Besonders im Vorderfliigel- 
oberseitenepithel finden sich plétzlich basalwarts an den Kernen grofe 
Vakuolen. Wenn sich die Epithelzellen zur Teilung anschicken, so 
l6sen sie sich von der Basal- bzw. Mittelmembran und runden sich an 
der Epitheloberfliche ab. Dann treten Teilungsspindeln auf, deren 
Achsen meist parallel zur Epitheloberflache liegen. Die Zelldurch- 
schniirungen finden dann, besonders im Vorderfliigeloberseitenepithel, 
unmittelbar an der Epitheloberfliche statt. Nach der Teilung schieben 
die Tochterzellen sich mit den basalen Enden wieder zur Basal- bzw. 
Mittelmembran und heften sich dort an. Bei der Plasmadurchschniirung 
scheinen oft die Vakuolen mit durchgeschniirt zu werden (Abb. 14a). 
Gegen Ende der Zellteilungsphase nehmen die Vakuolen in den Epithel- 
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_ zellen ab, und am Ende der Phase sind sie fast verschwunden. Uber die 
_ Bedeutung der Vakuolen kann nichts ausgesagt werden. 

AuB8er den Zellteilungen mit parallel zur Epitheloberflache liegenden 
_ Spindelachsen treten im Vorderfliigeloberseitenepithel noch Zellteilungen 
_ auf, die vielleicht mit den differentiellen Teilungen der Schuppenbildungs- 
Inutterzellen der Schmetterlingsfliigel (K6H~ER) zu vergleichen sind. 
Bei diesen Zellteilungen liegen die Spindelachsen senkrecht zur Epithel- 
oberflache. Wahrend sich die Kernteilungen mit zur Epitheloberflache 
parallel liegender Spindelachse direkt an den Epitheloberflachen voll- 
ziehen, finden die Kernteilungen mit senkrecht zur Oberflache stehenden 
Spindelachsen weiter unter der Epitheloberflache statt. Die aus den 
Teilungen hervorgehenden apikalen Tochterzellen sind bedeutend gréBer 
als die basalen, oft scheinen die letzteren sogar zu degenerieren. Ich 
vermute, daB sich aus diesen Zellen mit besonderer Teilungsrichtung 
die zahlreichen Hautdriisen bilden, die auch nur im Vorderfliigeloberseiten- 
epithel auftreten. 


c) Streckungs- und Faltungsphase. 


’ Genau wie im letzten Larvenstadium folgt auch in der Puppe auf 
die Zellteilungsphase eine Streckungs- und Faltungsphase. Dabei strecken 
sich die Fliigelpaare stark in die Lange und Breite. Die Streckung ruft 
eine Faltung der Fliigel hervor, da jeder Fliigel in einer Scheide liegt, 
die das in der Chitinablésungsphase der Puppe von der Fliigelhypodermis 
geléste Chitin bildet. Die Streckungs- und Faltungsphase beginnt in der 
60 Stunden alten Puppe und ist im Alter von 120 Stunden beendet. 

Gleich nach der Zellteilungsphase verdicken sich im Vorderfliigel 
beide Epithelien (Abb. 15a). Gleichzeitig wird der Abstand zwischen 
Ober- und Unterseitenepithel viel geringer (vgl. Abb. 13, 14 mit 16). 
Die basalen Enden der Epithelzellen strecken sich in die Lange und bilden 
sich zu feinen Zellfortsitzen um, die mit kleinen Plasmascheiben der 
Mittel- bzw. Basalmembranen anhaften. Diese Zellfortsatze legen sich in 
beiden Epithelien oft netzformig zusammen (Abb. 16a). Zellgrenzen sind 
im Vorderfliigel nur an der AuBenseite des Fliigeloberseitenepithels zu 
erkennen. Die Zellkerne des Vorderfliigeloberseitenepithels liegen in 
einem bestimmten Abstand weiter von der Oberflache. Das Oberseiten- 
epithel enthalt ungefahr doppelt so viel Zellen wie das der Unterseite 
und ist bedeutend hoher. Im Fliigeloberseitenepithel liegen in der Nahe 
der Mittelmembran Hautdriisenanlagen, Zellhéufchen, die aus 3—4 Zellen 
bestehen. 

Im Hinterfliigel zeigen beide Epithelien denselben Bau. Es sind 
hohe Epithelien, deren Zellen apikalwarts jeweils in ein Plasmaharchen 
und basalwirts in einen diinnen zur Mittelmembran ziehenden Zellfortsatz 
auslaufen (Abb. 16b). Wie zu Beginn der Streckungsphase im letzten 
Larvenstadium sind auch hier die Zellfortsitze zu Biindeln vereinigt. 
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Abb. 15. Querschnitt durch Vorder- und Hinterfliigel der Puppe a wihrend der Streckung. 
Puppenalter: 3 Tage 8 Stunden; b wihrend der Faltung. Puppenalter: 4 Tage. 
VergréBerung 90fach. 
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Die Zellkerne liegen in einem gewissen Abstand von der Epitheloberfliche 
entfernt. 

In der 4 Tage alten Puppe legen sich die Fliigelepithelien in Falten 
(Abb. 15b). Der Vorderfliigel bildet auf der Oberseite 10 nach auBen 
gerichtete Hauptfalten aus, die in der Langsrichtung des Fliigels verlaufen 
und die groBen Blutlakunen beherbergen (Abb. 15a, 17). Diese Haupt- 
falten falteln sich nochmals lings und quer. Die Vorderfliigelunterseite 
bildet entsprechende Falten aus, die schwacher ausgepragt sind, und die 
noch eine feine Riefelung gS. So Drz 
aufweisen. Die Epithel- 
zellen der Vorderfliigel- : 
oberseite (Abb. 17) bilden ~ 
jetzt ein mittelhohes Zy- # 
linderepithel, dessen Zell- 
kerne in gleichen Abstan- 
den von der Epithelober- 
flaiche liegen. Die auBerst 
feinen basalen Zellfort- 
_ satze zerreiBen leicht bei 
der Fixierung. Die Ober- 
seitenepithelzellen farben 
sich mit Hisenhamatoxylin 
ganz homogen. Die Unter- 
seitenepithelzellen des Vor- 
derfliigels sind stark va- 
- kuolig, weniger hoch und 
apikal abgerundet. Sie 5 


enden ebenfalls jeweils app. 16. Quer-Langsschnitte a durch den Vorderfliigel; 


in einem feinen Basalfort- » durch den Hinterfliigel der Puppe der Abb. 15a. 
VergréBerung 600fach. 


satz. 
Der Hinterfliigel ist in der Richtung der Blutlakunen in grofe nach 


auBen gerichtete Langsfalten gelegt, die sich wie im Vorderfliigel noch- 
mals langs und quer falteln (Abb. 15b). Beide Fliigelepithelien haben 
dieselbe histologische Struktur. Sie sind sehr stark gestreckt. Die Epithel- 
zellen bilden an der Oberflache ein niedriges Plattenepithel. Basal 
laufen die Zellen in auBerst zarte Fortsatze aus, die jetzt in der 4 Tage 
alten Puppe wieder voneinander getrennt zur Mittel- bzw. Basalmembran 
fiihren. Die Mittel- bzw. Basalmembranen haben sich wie die Tracheen 
und Nerven ebenfalls gestreckt. Die Blutlakunen haben sich entsprechend 


stark erweitert. 


d) Chitinbildungsphase. 


Als letzte Phase der Puppe folgt auf die Streckungs- und Faltungs- 
phase, wie bei allen Larvenstadien, die Chitinbildungsphase. Die Chitin- 
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pildung der ganzen Hypodermis und aller sich von ihr abzuleitenden 
Organe wie Hautdriisen, Tracheen und Hautsinnesorgane setzt auch hier 
wieder zur selben Zeit gleich nach der Streckung am 6. Puppentage 
ein und hért mit der Hautung der Puppe zur Imago, am 10. Tage der 
Puppenruhe, auf. 

Die Chitinbildung des Vorderfliigeloberseitenepithels ist bedeutend 
stirker als die aller anderen Fliigelepithelien. Das Chitin ist iiber die 
ganze Vorderfliigeloberseite gleichmaBig dick (Abb. 18, 19). Auf der 
Vorderfliigelunterseite ist der gleichmaBige Chitinbelag sehr diinn. 


Abb. 17. Ausschnitt aus dem Vorderfliigel der Abb. 15b. VergréBerung 600fach. 


Auf dem Hinterfliigel bilden sich rippenférmige Chitinversteifungen 
aus (Abb. 18). In der Hauptflache ist das Chitin der Oberseite kurz vor 
der Hautung etwas starker als das der Hinterfliigelunterseite (Abb. 20b), 
jedoch ist die Chitinbildung jewetls oberhalb oder unterhalb der Blutlakunen 
sehr verdickt (Abb. 18, 20a) und dadurch entsteht die Aderung des Imago- 
fliigels. : 

Die Epithelzellen der Vorderfliigeloberseite sind weniger stark indie 
Lange gestreckt als die des Vorderfliigelunterseitenepithels(Abb.19). Es ver- 
halten sich auch hier wieder, wie in der Chitinbildungsphase des letzten 
Larvenstadiums, die Héhen der Fliigelepithelzellen umgekehrt pro- 
portional zu der Dicke des Chitins, das von denselben gebildet wurde. 
An den Hinterfliigeln ist dasselbe zu beobachten. Zu Beginn der Chitin- 
bildungsphase liegen die Epithelzellkerne der Vorderfliigeloberseite von 
der Oberfliche entfernt (Abb. 22b); kurz vor der Hautung der Puppe 
zur Imago liegen sie dichter unter dem Chitin (Abb. 22c). Die der Mittel- 
bzw. Basalmembran ansitzenden Haftplatten vergréern sich wahrend 
der Chitinausscheidung stark; der apikale Zellteil wird dabei kleiner. 
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Abb. 18. Querschnitt durch Vorder- und Hinterfliigel der Puppe am Ende der Chitin- 
bildungsphase kurz vor der Hautung. Puppenalter: 9 Tage 10 Stunden. Vergré8erung 
90fach. 

36 


Z. f. Morph, u. Okol. d. Tiere. Bd. 30. 


Arno Hundertmark: 


528 


NAN ALTREC ey 


Li 
} 
{ 
{ 
\ 


emweeritnranne 


} ry 
Abb. 20. Liangsschnitt durch den Hinterfliigel der Abb. 18. a In Richtung einer Haupt- 
lakune; b in der Nahe des Fliigelhinterrandes. VergréBerung 600fach. ’ 
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Kurz vor der Hautung der Puppe zur Imago sind die Vorderfliigelepithel- 
zellen fast hantelférmig. Die Vorderfliigelunterseitenepithelzellen nehmen 
mit Hisenhématoxylin eine gleichmafige homogene Farbung an (Abb. 19). 

Alle Epithelzellen der Vorderfliigeloberseite zeigen dagegen noch eine 
k6rner- oder gitterartige, tiefschwarz farbbare Substanz im Zellplasma 
(Abb. 22c). Diese stark farbbaren Zelleinschliisse treten kurz vor der H. dutung 
im allen Epithelzellen auf, die eine starke Chitinbildung geleistet haben, 
auch im Hinterfliigel in denjenigen Oberseiten- oder Unterseitenepithel- 
zellen der Blutlakunen, : 


welche die Chitinrippen 
gebildet haben (Abb. 
20a). 


Im Hinterfliigel zei- 
gen auch wahrend der 
Chitinbildungsphase 
beide Epithelien anné- 
hernd dieselbe Struktur. 
Zu Beginn der Chitin- 
bildungsphase befindet 
sich in allen Epithel- 


 zellen des Hinterfliigels 
die Hauptmenge des 
Zellplasmas in den ab- 
gerundeten, die Zell- 
kerne enthaltenden, api- 


: 2 (e) 7. ° 
Abb. 21. Die Bildung der Chitinhaérchen auf dem Hinter- 
fliigel bei der Puppe. a Plasmaharchen der Epithelzellen 
wihrend der Streckungs- und Faltungsphase. b Zu Be- 
ginn der Chitinbildungsphase. c Am Ende der Chitinbil- 
dungsphase. d Chitinhaérchen auf der Chitinrippe oder 
Ader kurz vor der Hiutung. Vergr6Berung 1400fach. 


kalen Zellenden (Abb. 

21b). Von diesen zieht jeweils ein diinner Fortsatz zu der kleinen 
Haftscheibe an der Mittel- bzw. Basalmembran. Die apikalen Enden 
laufen jeweils in Plasmaharchen aus. Die Chitinbildung  setzt 
gleichm&Big iiber die ganze Epitheloberfliche ein. Dabei verschwin- 
‘det das Plasma aus den Harchen und wird durch Chitin ersetzt 


(Abb. 21). 


Gegen Ende der Chitinbildungsphase veraéndern die Hinterfliigel- 
epithelzellen ihre Form wie die Vorderfliigelepithelzellen. Im Gebiet 
des Hinterfliigelhinterrandes fehlt eine Mittelmembran. Dort stofen die 
basalen Enden der Ober- und Unterseitenepithelzellen aufeinander 
(Abb. 20b). Sie bilden so durchgehende Saulchen, die die Fliigelober- 
und -unterseite zusammenhalten. Fast alle Hinterfliigelepithelzellen ent- 
halten an den basalen Enden eine tiefschwarz fairbbare Substanz, die im 
Gegensatz zu den kérnigen oder gitterartigen Einschliissen der Vorder- 
fliigeloberseitenepithelzellen und der Epithelzellen des Hinterfliigels, 
welche an der Chitinrippenbildung beteiligt waren, zusammengeballt 
ist (Abb. 20b, 21c). 
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e) Die Driisen der Elytren. 


Die zahlreichen Hautdriisen der Vorderfliigeloberseite entstehen in 
der Puppe aus Hypodermiszellen. Als jiingste Driisenanlagen sind gegen 
Ende der Zellteilungsphase im Vorderfliigeloberseitenepithel zwischen 
den hohen Epithelzellen keulenformige Gebilde mit 3—4 Kernen 
zu finden. Zu Beginn der Streckungsphase fallen diese keulenformigen 
Gebilde besonders stark auf (Abb. 16a). Sie bestehen aus einem nahe 

i an der Mittelmembran gelegenen 

Zellpaketchen mit daransitzendem 
Halsteil, der an die Epithelober- 
fliche fiihrt (Abb. 22a). Gegen 
Ende der Streckungsphase tritt 
im Halsteil einrohrenf6rmiger Hohl- 
raum auf, der sich ebenfalls durch 
das Zellpaketchen schlangelt. Mit 
der Hypodermis streckt sich auch 
der Halsteil, welcher zum Driisen- 
ausfiihrgang wird. Das Zellhauf- 
chen, die Driisenzellen, bleibt in 
- der Nahe der Mittel- bzw. Basal- 
membran liegen. Zu Beginn der 
Chitinbildungsphase bildet sich in 
dem réhrenf6rmigen Kanal ein Chi- 
tinbelag, der aufen von einem Plas- 
mawandmantel umgeben ist (Abb. 
22b). Von diesem ist gegen Ende der 
Chitinbildungsphase nichts mehr zu 


Abb. 22. Hntwicklung der Hautdriisen in 
der Puppe. a Erste Driisenanlage am Ende 
der Chitinablésungs- und Zellteilungsphase. 
b Zu_ Beginn der Chitinbildungsphase. 
ec Kurz vor der Hiiutung der Puppe zur 


sehen (Abb. 22). Der chitinige Drii- 
senausftihrgang fiihrt durch das Chi- | 
tin nach auBen. Das basale Ende des 
Driisenkanals lauft in eine hantelf6r- 


Imago. VergréBerung 1120fach. 


mige Binnenblase aus. Wahrend der 
Chitinbildungsphase scheint der Driisenkanal schon Sekret zu enthalten. 
Kurz vor der Hautung der Puppe zur Imago zerfallt jedes Zellhaufchen in 
einzelne Zellen, die in der jungen Imago noch weiter auseinanderriicken 
(Abb. 25). Der Driisenausfiihrgang durchliuft dann 2 Zellen, um an- 
schlieBend mit der Binnenblase in einer 3. Zelle zu enden. Die Driisen- 


zellen nehmen in allen Stadien mit Hisenhamatoxylin eine gleichmaBige 
Farbung an. 


C. Die Entwicklung der Fliigelepithelien in der Imago. 


Am 10. Tage der ,,Puppenruhe“ verla8t der fertige Kafer die chitinige 
Puppenhiille. Die rhythmischen Bewegungen, welche die junge Imago 
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wahrend des Schliipfens ausfiihrt, dauern noch ungefahr 1 Stunde nach 
dem Verlassen der Puppenhiille an. Durch diese Bewegungen wird 
Hamolymphe in die Fliigel und in andere Organe gepumpt. Als Folge- 
erscheinung entfalten sich die beiden Fliigelpaare (Abb. 23 a). Die Elytren 
_entfalten sich sofort nach dem Schliipfen; die Hinterfliigel dagegen 

30—60 Minuten spiater (Abb. 23b). Die Einfaltung der Hinterfliigel 
(Abb. 23c) findet wieder ungefihr 30 Minuten nach der vdlligen Ent- 
faltung statt, wenn der Hamolymphedruck wieder nachlaBt. Mit der 


Abb. 23. Die Streckung und Einfaltung der Fliigel bei der Imago. a Die Lage der Fliigel. 
(Punktiert gezeichnet die Fliigel sofort nach dem Schliipfen. Die Hinterfliigel sind noch 
nicht entfaltet. Die ausgezeichneten Fliigel sind die véllig entfalteten der 1 Stunde alten 
Imago.) b Entfalteter, gestreckter linker Hinterfliigel. c Derselbe eingefaltet. (Die Linien, 
in welche die Hinfaltung stattfindet, sind als Strichpunkt gezeichnet.) VergréBerung 5fach. 


Abnahme des Himolymphedruckes werden die Elytren und die Hinter- 
fliigel plétzlich diinner, pergamentpapierartig und durchscheinend. Die 
Fliigeltracheen sind jetzt mit dem bloBen Auge gut sichtbar. Die Vorder- 
fliigel nehmen jetzt eine schwach gelbe Farbung an, die ins rétlichbraune 
tibergeht. Nach 24—30-Stunden sind die Elytren ausgefarbt. Sie zeigen 
dann eine tiefbraun bis schwarze, gleichmaBig tiber den ganzen Fliigel 
verteilte Pigmentierung. Auf dem Hinterfliigel zeigen die Chitinadern 
dieselbe Farbung. Eine ahnliche, noch dunklere Pigmentierung zeigen 
einige Felder des Hinterfliigels (s. Abb. 23b, 30b). 

Die letzte Phase der Puppe, die Chitinbildungsphase, dauert in der 
jungen Imago noch bis zum 3. Tage an. Im Vorderfliigel (Abb. 24) ist gleich 
nach der Entfaltung das Epithel der Ober- und Unterseite ziemlich 
stark vakuolig und enthalt an der Oberseite apikal noch von der tief- 
schwarz farbbaren Substanz (Abb. 25a). Die Epithelzellen der Fliigel- 
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oberseite sind weniger stark in die 
Lange gestreckt als die der Unterseite. 
Im frisch entfalteten Vorderfliigel 
sind zwischen je 2 Hauptlakunen in 
einer Lingsreihe angeordnet in mehr 
oder weniger gleichmaBigen Abstan- 
den stark vakuolenhaltige Epithel- ZL 
zellen der Ober- und Unterseite zu 
Biindeln zusammengeordnet (Abb. 24, 
25a). Die Mittelmembran verschwindet an diesen 
Stellen. Diese Epithelzellbiindel miissen sich schon 
in der Puppe gebildet haben, da sie jeweils an 
einem kegelférmigen Chitinzapfen der Fliigelober- 
seite sitzen. Wegen der starken Faltung der Puppen- 
fliigel waren diese Zellbiindel in der Puppe nicht 
aufzufinden. Sie bilden Chitinsdulchen, welche die ; 
Fliigelober- mit der -unterseite verbinden. Die Chitin- Zl 
bildung der Zellbiindel erfolgt ganz entsprechend 
der von den Fliigelepithelien ausgehenden. Zu- 
nachst wird in der jungen Imago ein Chitin ge- 
bildet, das sich mit EHisenhaimatoxylin tiefschwarz 
farbt, und dann ein Chitin, welches einen gelblich- 
grauen Ton annimmt. Das Chitin, welches sich m 
schon wahrend der Puppenruhe gebildet hat, nimmt 
keine Farbe auf (Abb. 25a, b). Es sieht schwach 
gelb aus. Jedes der in Reihen angeordneten Epithel- 
zellenbiindel bildet in seinem Innern diese Chitin- 
schichten aus. Dabei ordnen sich die Biindelzellen 4 
allmahlich epithelartig an. Die Saulchen oder Co- 
lumnen bestehen schlieBlich aus einer tiefschwarz Col 
farbbaren Chitinachse mit einem Chitinzylinder 
darum, welcher sich gelblichgrau farbt (Abb. 25b). 
Von der Fliigeloberseite ragt jeweils in die Colum- mr 
nenachse der kegelférmige Chitinzapfen hinein. 


Abb. 24. Querschnitt 
durch denVorderfliigel der 
Imago sofort nach dem 
Schlipfen. VergréBerung 

90fach. 


Mit dem Nachlassen des Hamolymphedruckes beginnen sich die 
Epithelzellen standig zu verkiirzen (vgl. Abb. 25 mit b). Im 52 Stunden 
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alten Vorderfliigel sind die Epithelien schon ziemlich niedrig. Nur das 
Vorderfliigelunterseitenepithel ist noch etwas vakuolig. Die Zellgrenzen 


sind im Oberseitenepithel wieder sehr 
deutlich zu erkennen. Die Zellen 


Ch 


nea: 


(7) 


i i . 24. b Querschnitt durch den Vorder - 
. 25. a Ausschnitt mit Columnaanlage aus Abb. 24 G 
gee fliigel einer 52 Stunden alten Imago. VergréBerung 600fach. 


liegen dort auBerst locker nebeneinander. Weiterhin degenerieren die 
Epithelien stark. Die Mittelmembran scheint sich wieder aufzuspalten 


oder zu zerreiBen. 
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Ob die Epithelien des Hinterfliigels auch in der Imago noch Chitin bilden, 
ist ungewi8. Héchstwahrscheinlich ist das nicht der Fall. Die Mittelmembran scheint 
im Hinterfliigel plotzlich aufgelést zu werden. Die einzelnen Epithelzellen bilden 
durchgehende Briicken von der Fliigelober- zur -unterseite. Nach der Hinfaltung 
der Fliigel werden sie rasch zuriickgebildet. 


III. Die Entwicklung des Blutlakunen- und des Tracheensystems 
der Fliigelanlagen in Larve, Puppe und Imago. 


In der Larve des letzten Larvenstadiums verlaufen an den Seiten 
des Meso- und Metathorax zahlreiche Tracheen von dorsalwarts langs 


SSS 
Sf (c) (80) 


Abb. 26. Schematische Zeichnungen der Fligelanlagen in der Larve des letzten Larven- 

stadiums. a Zu Beginn der Beharrungsphase mit den Tracheeniisten, die an den Seiten des 

Meso- und Metathorax die Hypodermis versorgen. b Wihrend der Zellteilungsphase. 

Jeweils 6 Haupttracheen sind bereits in jede Fliigelanlage eingewachsen. Das Stigma des 

Metathorax hat sich nach auSen geéffnet. Die Tracheen, die vorher die Hypodermis 
versorgten, sind bereits stark degeneriert. WVergréBerung 24fach. 


der Hypodermis nach ventralwarts. Die Tracheenanordnung ist in beiden 
Segmenten annahernd dieselbe (Abb. 26a). Die vorderen Tracheeniste 
kommen als Abzweigungen von einem gréSeren Haupttracheenstamm, 
der die dorsale Muskulatur versorgt. Die hinteren Tracheeniste sind 
Abzweigungen von dem Lateralstamm. Von dem Grundast der vorderen 
und der hinteren Hypodermistracheengruppe geht jeweils auch ein Ast 
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zu der dorsalen Hypodermis. Die Lateralstamme verlaufen von Stigma 
zu Stigma. Das Stigma des Metathorax hat im Gegensatz zu dem des 


b soe ii der Unterseite 
bb. 27. Blutlakunen- und Tracheensystem a des rechten Vorderfliigels von 
as Puppe wahrend der Beharrungsphase; b des rechten Hinterfliigels der Puppe wahrend 
. der Beharrungsphase. VergroBerung 25fach. 


Mesothorax in der Larve des letzten Larvenstadiums noch keine Offnung 
nach auBen. Es 6ffnet sich erst wahrend der Hautung der Larve zur Puppe. 

Wenn sich am 3. oder 4. Tage des letzten Larvenstadiums die Hypo- 
dermiszellen unter den Pigmentierungslingsstreifen erhohen, und an- 
schlieBend sich die Fliigelanlagen herausbilden, laufen die Tracheen, 
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welche von dorsalwirts langs der Hypodermis kommen, zunachst an 
den Fliigelanlagen vorbei (Abb. 3b, c). Dadurch, daB die Fligelanlagen, 
die einfache Hautfalten darstellen, langsam nach dorsalwarts zu riicken 
(Abb. 1b—4d), werden die Tracheenverzweigungen zum groBen Teil ein- 
gesackt (Abb. 4). Die Fliigelanlagen der Beharrungsphase des letzten 
_ Larvenstadiums sind Hautfalten mit einem einheitlichen Hohlraum, 
in welchem dann die eingesackten Tracheen liegen, die urspriinglich 
die Kérperhypodermis an den Seiten des Meso- und Metathorax ver- 
sorgt haben. Diese Tracheen stehen in keiner Beziehung zum spateren 
Tracheen- und Lakunensystem. 

Gleich nach der Chitinablésungsphase zu Beginn der Zellteilungs- 
phase (Abb. 2b, 5) beginnen die Fligelanlagen in der nunmehrigen Vor- 
puppe (vgl. 8.510) stark auszuwachsen und noch mehr nach dorsal- 
warts zu riicken (Abb. 1c). Zu Beginn der Zellteilungsphase wachsen von 
. den lateralen Tracheenhauptstimmen jeweils 6 Haupttracheenstamme in den 

einheitlichen Blutrawm der Fligelanlagen ein (Abb. 26b). Jede Fliigel- 
anlage enthailt somit 6 Haupttracheenstamme, die sich in der Zell- 
teilungsphase auch noch verzweigen. Die T'racheenverzweigung ist in den 
beiden Fliigelpaaren verschieden. Die Haupttracheenstamme liegen 
(mit den hier nicht behandelten Nerven) im Blutlakunensystem. Dieses 
ist in der Vorpuppe am Ende der Zellteilungsphase ausgebildet (vgl. 
8. 510) und verandert sich in der Streckungs- und Faltungs- und in der 
Chitinbildungsphase nicht mehr. Es wird nur durch den Hamolymphe- 
druck gestreckt und aufgebliht. Im ganz jungen, gestreckten Puppen- 
fliigel der Beharrungsphase ist das Blutlakunensystem der Vorpuppe im 
Totalpraparat unverandert wiederzuerkennen (Abb. 27a und b). 

Die Blutlakunen des Vorpuppen- und Puppenfliigels entsprechen den 
spdteren Adern des Imagofliigels. Sie miissen deshalb entsprechend be- 
zeichnet werden, wobei die Arbeiten von NEEDHAM und Comstock der 
Aderbezeichnung zugrunde gelegt werden. Wahrscheinlich entsteht das 
Blutlakunensystem entwicklungsphysiologisch unabhdngig vom T'racheen- 
system. Dafiir spricht, daB das Lakunensystem bei allen Tieren immer 
gleich ausgebildet ist, waihrend das Tracheensystem besonders im Hinter- 
fliigel in der Aufzweigung der Haupttracheenstimme sehr stark variiert 
(S. 537). Eine Blutlakune ist auch normal ausgebildet, wenn eine Trachee 
fehlt oder nur unvollstandig ist. 

Der entfaltete Vorderfligel der einige Stunden alten Pwppe (Abb. 27a) 
enthalt 6 Hauptblutlakunen, die simtlich von der Fliigelwurzel zur 
Fligelspitze hin verlaufen (vgl. auch den Querschnitt Abb. 11). Die 
dem Fliigelvorderrand zunachst gelegene Blutlakune ist die Costa c; 
es folgen der Reihe nach: Subcosta sc, Radius r, Media m, Cubitus cu 
und Analis an. Zwischen- oder Querlakunen sind noch nicht ausgebildet. 
In jeder Hauptlakune verliuft ein Tracheenstamm. Diese Fliigelhaupt- 
tracheenstdémme werden mit eingeklammerten Bezeichnungen entsprechend 
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den Lakunen benannt. In mehr oder weniger gleichmaBigen Abstanden, 
entspringen an den 6 Fligelhaupttracheenstimmen (c), (sc), (r), (m), 
(cu) und (an) kleinere T'racheenzweige, die alle erst ein Stiick in den 
jeweiligen Blutlakunen zur Fliigelspitze hin laufen und dann erst 
_ zwischen die Fliigelepithelien eindringen. Diese Tracheenzweige sind in 
den Fliigelepithelien wieder in viele lange, diinne Tracheen aufgeteilt 
(Abb. 29a). 

Die Form des Hinterfliigels ist annahernd die des Vorderfliigels; aber 
das Tracheen- und Blutlakunensystem ist in ihm anders ausgebildet 
Im Hinterfliigel (Abb. 27b, vgl. Abb..11) verliuft am Fligelvorderrand 
als erste Blutlakune die Costa ¢ mit der entsprechenden Trachee (c). 
Parallel zur Costa lauft die Subcosta sc. Beide Blutlakunen sind un- 
verastelt und verlaufen voneinander getrennt von der Fliigelwurzel zur 
Fliigelspitze. Die Tracheen (c) und (sc) geben nur einige kleine Tracheen- 
zweige ab, die zwischen die Fliigelepithelien eindringen. Etwas weiter 
entfernt von der Subcosta verlauft als 3. Blutlakune der Radius r. Diese 
3 ersten Hauptlakunen stehen in der Nahe der Fliigelspitze durch eine 
Querlakune miteinander in Verbindung. Die iibrigen 3 Hauptlakunen 
haben mit dem Radius an der Fliigelwurzel ein gemeinsames Stamm- 
stiick. Die Media m geht etwa 1/, der Fliigellange von der Wurzel ent- 
fernt vom Radius ab und teilt sich dann in 2 Aste, m, und m,, auf. Die 
Media, vereinigt sich am Lakunenende mit dem Radius. Der Cubitus, cw, 
der weiter basalwarts von dem gemeinsamen Stammstiick abgeht, ist 
ungeteilt. Die Analis, an, teilt sich dagegen in 3 Aste auf, an,, an, und ang. 
Der Cubitus steht mit der Media, durch eine Querlakune und mit der 
Analis, durch 2 Querlakunen in Verbindung. AuBerdem sind an, und an, 
miteinander durch eine Querlakune verbunden. Die Enden der Blut- 
lakunen 7, ™,, Mz, cu, an, und an, laufen in eine gemeinsame Fliigel- 
hinterrandlakune aus. Alle Langslakunen enthalten Fligelhaupttracheen- 
stamme bzw. Haupttracheendste. Die letzten 4 Haupttracheenstimme 
und ihre Aste besitzen teils keine oder nur wenige Tracheenzweige, die 
in die Fliigelepithelien eindringen. 

Wie schon erwihnt ist das Blutlakunensystem und damit auch das 
spatere Adersystem der Imago immer konstant in der Form ausgebildet. 
Die Aufteilung der 4 letzten Tracheenhauptstimme des .Hinterfliigels ist 
dagegen sehr variabel: Es kommen folgende Aufteilungen der Tracheen- 
stamme (7), (m), (cu) und (an) vor: Die Trachee (r) kann aufgeteilt sein 
in (r,) in r und (r,) in m,. Die Trachee (m) kann verzweigt in (m,) und 
(my), die, dem Regelfall gemiB (Abb. 27b), die Lakunenaste m, und m, 
versorgen, oder sie kann ungeteilt in m, verlaufen; sie kann aber auch 
geteilt sein und in ihre Aste in m, und cw senden. AuBerdem kann die 
Trachee (cu) geteilt sein in (cu,) in ew und (cu,) in an und (cus) in ang. 
Die Trachee (an) verlauft sehr oft ungeteilt als (av) in ans. Diese Tracheen- 
aufteilungen kommen in allen méglichen Zusammenstellungen vor. 
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Den in den Vorpuppenfliigelanlagen der Chitinablésungs- und Zell- 
teilungsphase entsprechende Morginge angen in den Fuppentiaege in 


Pe ee oe S- iavnatnon' 


Abb. 28. Vorderfligelhaupttracheenstamm der Puppe a am Ende der Chitinbildungsphase. 
(Die in der Chitinablésungs- und Zellteilungsphase von der Tracheenmatrix abgelésten 
chitinigen Tracheenversteifungen sind von einer Fliissigkeit, Hautungsfliissigkeit, umgeben.) 
b unmittelbar vor der Hautung. (Die alten Tracheenversteifungen sind jetzt plétzlich 
hauchdiinn geworden. Sie sind deshalb nur punktiert wiedergegeben. VergréBerung 1120fach. 


derselben Phase wahrend der Puppenruhe statt (Abb. 13, 14). Die Mittel- 
membran spaltet sich im Vorderfliigel ganz und im Hinterfligel nur 

(so) iD 
Trst ; 


b 


Abb. 29. Tracheenzweige der Vorderfliigelhaupttracheenstimme (sc) und (r) a in der 
Puppe wihrend der Beharrungsphase; bh in der jungen Imago. VergréBerung 60fach. 


teilweise in die beiden Basalmembranen auf (Abb. 14). Der Vorder- 
fliigel bildet somit zwischen den beiden Basalmembranen einen groBen 
einheitlichen Blutraum, in welchem die Haupttracheenstaimme und 
Nervenbiindel liegen. Im Hinterfliigel riicken nur in der Gegend des Fliigel- 
vorderrandes (Abb. 13sc—c) die Basalmembranen auseinander. 
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Abb. 30a. Tracheensystem des rechten Imagovorderfltigels von der Unterseite. 
. VergréBerung 22fach. 


Abb. 30b. Adersystem des rechten Imagobinterfliigels. VergréBerung 9fach. 
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Im Vorderfliigel lést sich in der Hauptsache nur in den 6 Fliigel- 
haupttracheenstimmen die 'Tracheenmatrix von den Chitinversteifungen 
los (Abb. 28). Stiicke der Tracheenastchen ,hauten* sich oft auch mit. 
In der Zellteilungsphase tritt dann in der Tracheenmatrix aller sich 
von den Chitinversteifungen gelésten Tracheenstamme eine starke Zell- 
vermehrung und damit 
auch ein starkes Langen- 
und ,, Dickenwachstum“‘ © 
auf. Die nicht ,,mitgehau- 
teten“  Tracheendstchen 
degenerieren. In der Zell- 
teilungsphase wachsen von 
den Haupttracheenstimmen 
der Puppe neue Tracheen- 
zweige aus. Reste der nicht 
oder nur stiickweise abge- 
hauteten Tracheenzweige 
sind im Totalpraparat des 
ganz jungen Imagofliigels 
noch als Tracheenstiimpfe 
za erkennen (Abb. 29b). 
Die neuenTracheenastchen 
werden zahlreicher als die 
alten im Vorpuppenvor- 
derfliigel in ziemlich gleich- 
maBigen Abstinden gebil- 
det (Abb. 29a und b). Am 
Ende der Zellteilungsphase 
legen sich die auseinander- | 
geriickten Epithelien mit 
den beiden Basalmem- 
Pence wieder zusammen und bilden, wie in der Vorpuppe, ein La- 
kunensystem zwischen sich aus (Abb. 15). Es ist wieder das Blut- 
lakunensystem der Vorpuppe. Im Vorderfliigel treten jedoch Zwischen- 
und Querlakunen neu hinzu (Abb. 15). Wie das Lakunensystem der 
Vorpuppe Andert sich auch das des Puppenfliigels dann in der Strek- 
kungs- und Faltungs- und in der Chitinbildungsphase nicht mehr. Es 
wird nur noch gedehnt (Abb. 15a, b, 18) und ist noch unverandert in 
dem gerade entfalteten Imagofliigel wiederzufinden. 

Abb. 30a und 31 zeigt im 1 Stunde alten Vorderfliigel der Imago das 
Tracheen- und Blutlakunensystem, das sich am Ende der Zellteilungs- 
phase in der Puppe ausgebildet hat. Auf die Fliigelform soll nicht weiter 
eingegangen werden. Die stark verlingerten 6 Haupttracheenstamme 
(vgl. auch Querschnitt Abb. 24) (c), (sc), (r), (m), (cw) und (an) liegen 
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Abb. 31; Ausschnitt von Abb. 30a mit 
netem Blutlakunensystem. VergréBerung 45fach. 
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in den entsprechenden 6 Hauptblutlakunen, die, wie im Vorpuppenfliigel, 
von der Fliigelwurzel zur Fliigelspitze hin verlaufen (Abb. 30a). Parallel 
zu den 6 Hauptblutlakunen haben sich zwischen c und sc, sc und 7, r und m, 
cu und an jeweils eine und zwischen der m und cu sogar 2 Zwischen- 
lakunen ausgebildet (Abb. 24, 31). Diese Zwischenblutlakunen sind genau 
so gro& wie die Hauptblutlakunen, sie fiihren aber niemals gréfere 
Tracheenstémme. Die Zwischenblutlakunen stehen mit den Haupt- 
blutlakunen durch zahlreiche Querlakunen in Verbindung. Die Tracheen- 
astchen der 6 Haupttracheenstiimme verlaufen nach beiden Seiten durch 
die Querlakunen zu den Zwischenlakunen, um von dort aus mit ihren 
Endastchen in die Fliigelepithelien einzudringen (Abb. 30a, 31). 
_ Abb. 30b gibt im jungen, entfalteten Hinterjfliigel das imagonale 
Adersystem und damit auch das Blutlakunensystem wieder, welches sich 
am Ende der Zellteilungsphase der Vorpuppe und Puppe durch Zu- 
sammenlegen der Basalmembranen der beiden Fliigelepithelien gebildet 
hat. Die starke Chitinbildung findet (S. 527) nur jeweils oberhalb oder 
unterhalb der Blutlakunen statt. Die Blutlakunen des: Hinterfliigels 
sind deshalb im Imagofliigel in den Chitinrippen oder Adern wieder- 
zufinden. In der Chitinablosungsphase riicken die Basalmembranen nur 
zwischen c und m ganz auseinander, sonst nur in der Nahe der Blut- 
lakunen. Dabei treten groBere Tracheen- und Blutlakunenverlagerungen 
nur in dem Fliigelvorderrandgebiet auf. Hier verschmilzt sc stiickweise 
mit c. In der Chitinablésungsphase lést sich die Tracheenmatrix nur in 
den ersten beiden Tracheenstémmen (c) und (sc), oft auch nur allein 
in der Costatrachee los. In der Zellteilungsphase treten damit wieder, 
wie im Vorderfliigel, nur in den ,,gehiuteten“ Tracheen Zellteilungen 
und damit Wachstum auf. Die (c) bildet auBerdem noch zahlreiche 
Tracheendstchen aus, die den Fliigelvorderrand versorgen. Die nicht 
_ gehaéuteten Tracheenstamme beginnen schon in der Puppe zu degenerieren. 
Mit der Degeneration der Tracheen geht auch eine friihzeitige Degeneration 
der beiden Fliigelepithelien in den entsprechenden Gebieten im jungen 
Imagofliigel einher. Am Ende der Chitinbildungsphase, wahrend der 
Hautung der Puppe zur Imago, wird wie wahrend der Hautung der Vor- 
puppe zur Puppe der von der Tracheenmatrix in der Chitinablosungs- 
phase geléste Chitinbelag durch die Stigmen ausgestoBen. 

Abb. 30b zeigt im Hinterfliigel der Imago als erste Ader die Costa c 
mit den Tracheenhauptstiémmen (c) und (sc). Von der Subcosta ist 
nur noch in der Nahe der Fliigelspitze ein Teil vorhanden, der mit dem 
Costaende in Verbindung steht. Der Haupttracheenstamm der Sub- 
costa (sc) ist wahrend der Zellteilungsphase in die Costa verlagert worden. 
Von dem Radius r ist nur noch der distale Teil, der sich mit der Media, 
vereinigt hat, ‘vorhanden. An der Fliigelspitze ist zwischen Costa und 
Radius eine Querader ausgebildet, die einer Querlakune im Vorpuppen- 
fliigel entspricht (vgl. Abb. 27b). Die Querader geht allerdings im Imago- 
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fliigel nicht ganz an den Radius heran. Alle anderen Adern sind leicht 
auf die entsprechenden Blutlakunen des Vorpuppenfliigels zu beziehen. 
Nur kleine Verlagerungen haben stattgefunden. Die entsprechenden ~ 
Aufteilungen der Hauptlakunen und Querlakunen des Vorpuppen- 
fliigels sind alle im Imagofliigel als Adern wiederzufinden (vgl. Abb. 27 
und 30b). Nur die groBe Fligelhinterrandlakune ist nicht mehr aus- 
gebildet. Die nicht mitgewachsenen Tracheenstémme liegen nur in der 
Nahe der Fliigelwurzel. 

Das Blutlakunensystem des jungen Imagovorderfliigels, das sich in 
der Puppe ausgebildet hat, bleibt nur kurze Zeit erhalten. Schon einige 
Stunden nach der volligen Entfaltung der Imagovorderfliigel nach Beginn 
der Chitinbildung trennen sich anscheinend die Basalmembranen der 
Fliigelepithelien wieder. Der Vorderfliigel enthalt jedenfalls wieder einen 
einheitlichen Blutraum, in welchem die Tracheen die alte Lage beibehalten. 
Die Fliigelober- und -unterseite wird durch die Columnen zusammen- 
gehalten. 


Zusammenfassung. 

In jedem Entwicklungsabschnitt von Hautung zu Hautung wiederholt 
sich ein gleichmaBiger Rhythmus von mehreren aufeinanderfolgenden 
Phasen, deren Phasendauer aber sehr verschieden lang sein kann. Es 
folgen auf eine Hautung nacheinander eine Beharrungs-, Chitinablésungs- 
und Zellteilungs-, Streckungs- und Faltungs- und Chitinbildungsphase. — 

Erst wahrend der Beharrungsphase des letzten Larvenstadiums legen 
sich die Fliigelanlagen als einfache Hautfalten an, in welche die Tracheen- 
aste hineingelangen, die vorher die Hypodermis an den Seiten des Meso- 
und Metathorax versorgt haben. 

In der Chitinablésungsphase des letzten Larvenstadiums, bei dem 
Ubergang zur Vorpuppe, erfolgt die Loslésung des gesamten Chitins - 
von der Hypodermis und von der Tracheenmatrix der gréBeren Tracheen- 
stamme. Dabei tritt zwischen Epithel und Chitin Exuvialfliissigkeit auf. 
Sofort nach der Chitinablésung treten die ersten Zellteilungen auf. Von 
den lateralen Tracheenbégen wachsen jeweils 6 Haupttracheenstamme, 
die sich verzweigen, in jede Fliigelanlage ein. Am Ende der Zellteilungs- 
phase scheiden die Fliigelepithelien basal eine Basalmembran und apikal 
eine gallertige Masse aus. Gleichzeitig bildet sich in den Fligelanlagen 
ein Blutlakunensystem durch teilweises Aneinanderlegen und Ver- 
kleben der Basalmembranen aus. Die verklebten Basalmembranen bilden 
die Mittelmembran. 

In der Streckungs- und Faltungsphase der Vorpwppe werden samtliche 
Epithelien gestreckt, die Blutlakunen nur noch geweitet. Die Streckung 
ruft die Faltung der Hypodermis hervor. Die Hauptfalten, die im Imago- 
fliigel zu finden sind, werden schon in den Vorpuppenfliigeln angelegt. 
Die 'Tracheen strecken sich entsprechend. 
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In der Chitinbildungsphase erfolgt die Chitinbildung der gesamten 
Hypodermis, Tracheenmatrix und Sinnesorgane. Die Chitinbildung der 
Vorderfliigeloberseite ist besonders stark. 

Schon 24 Stunden nach dem Schliipfen setzt in der Puppe die Chitin- 
abloésungsphase ein, die genau so wie bei der Larve des letzten Larven- 
stadiums verliuft. Die verklebten Basalmembranen der Fliigelanlagen 
riicken jedoch auseinander, im Vorderfliigel ganz, im Hinterfliigel nur 
teilweise. 

Im Vorderfliigel hauten sich in der Hauptsache nur die 6 Haupt- 
tracheenstamme, im Hinterfliigel sogar nur die Costa- und die Sub- 
costatrachee, oft nur die Haupttrachee (c). 

In der Zellteilungsphase der Puppe wird die Zahl der Fliigelepithel- 
zellen stark vergroBert. Die ,,gehauteten“ Fliigeltracheen wachsen stark 
heran und bilden neue Nebendstchen aus. 

Am Ende der Zellteilungsphase der Puppe wird wieder das alte Blut- — 
lakunensystem ausgebildet durch teilweises Aneinanderlegen und Ver-. 
kleben der beiden Basalmembranen. Zwischen- und Querlakunen treten 
neu hinzu. Die Basalmembranen werden verstarkt; apikalwarts wird 
von den Epithelien wieder eine gallertige Masse ausgeschieden. 

Die folgenden Phasen der Puppe verlaufen ganz entsprechend wie die 
der Vorpuppe. 

Die Chitinbildung der Vorderfliigelepithelien ist mit dem 3. Tage der 
Imago abgeschlossen. 
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A. Einleitung und Fragestellung. 

Da der Schmetterlingsfliigel sich fiir entwicklungsphysiologische und 
genetische Untersuchungen in neuerer Zeit als sehr geeignet erwiesen 
hat, war eine genauere Kenntnis der Entwicklung dieses Organs er- 
wiinscht. KEingehende Untersuchungen liegen nur an der Mehlmotte, 
Ephestia kiihniella ZELLER, von KOHLER (1932) vor. Ergebnisse bei 
GroBschmetterlingen brachte besonders ENDERLEIN (1902). Ausgehend 
von einer entwicklungsgeschichtlichen Untersuchung an Antheraea pernyi 
GUERIN verbesserte er die Methode der Homologisierung der einzelnen 
Aderaste durch Beriicksichtigung der Verzweigungsverhiltnisse des 
Tracheensystems im mittleren Puppenalter, welche mit dem endgiiltigen 
Imaginalgedder nicht tibereinstimmen, sondern einen primitiveren Zu- 
stand darzustellen scheinen. HenKE (1933) fand aber bei seiner experi- 


? Als Dissertation angenommen von der Mathematisch-naturwissenschaftlichen 
Fakultaét der Universitat Gottingen. 
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mentellen Arbeit an Philosamia cynthia in-einem noch friiheren Zustand, 
namlich in der frisch ausgestiilpten Fliigelanlage der Vorpuppe, das luft- 
_fiihrende System des Fliigels in seiner Anordnung dem endgiiltigen ima- 
ginalen Gedder wieder ahnlicher als spater in der Puppe, wo es zudem 
noch in gewissen Zweigen stark variierte. Er schloB hieraus, daB eine 
eindeutige Benennung einzelner Adern ,,auf Grund des sehr variablen 
und in der Zeit sich stark verandernden Tracheensystems iiberhaupt nicht 
moglich ist“. Auch aus diesen Griin- 
den war eine neue Untersuchung 
winschenswert. Sie fiihrte zu dem 
_ Ergebnis, daB nicht nur ein Tracheen- 
system den Fliigel mit Luft versorgt, 
sondern daB vier verschiedene Luft- 
versorgungssysteme in der Fliigelent- 
wicklung aufeinander folgen?. 

Das Fligelgedder wurde genau unter- 
sucht von ApDoLPH,- der Konvex- und 
Konkavadern unterscheidet. BravER und 
REDTENBACHER setzen aber der Anwen- 
dung der Apo.tpHschen Theorie Bedenken 
entgegen. Hine Veranderung im Fliigel- 
geader durch Zuriick- sowie Neubildungen 
von Adern im Vorder- und Hinterfliigel 
bemerkt van BEMMELEN im Jahre 1889. 
Kurz darauf versuchte SpuLeR (1892) 
nach dem Adersystem das _ phylogene- 
tische Alter der einzelnen Schmetterlinge 
‘zu bestimmen und stellte zu diesem Abb. 1. SpuLers Grundschema des 

a a Fligelgeiders. a rechter Vorderfliigel, 
Zweck ein Grundschema des Geaders auf b rechter Hinterfliigel. an Analis, cu, 
-(Abb. 1). Dieses soll eine .Entwicklungs- ¢y, Aste des Cubitus, m,—m, Aste der 
stufe zeigen, welche alle Lepidopteren durch- Media, 7,—7, Aste des Radius, se Sub- 
laufen. Das Fehlen einzelner Aderstiicke  ©°St@, % 8 vordere und hintere Axillaris. 
erklart er in der Weise: ,,... da8 bei : 
allen die Abweichung derart ist, daB die erste Anlage eine Zwischenstufe zwischen 
dem Schema und dem definitiven Geader reprisentiert. Wir haben es stets mit 
der Vorausnahme von einem spateren Stadium zu tun.“ 


NrEpHaM und Comstock wendeten als erste die von REDTENBACHER vor- 
-geschlagene Benennung der Adern an. Diese ist bis heute beibehalten. R. Goxp- 
scmiIDT stellt in seinen Untersuchungen iiber die Entwicklungsphysiologie des Fliigel- 
musters der Schmetterlinge fest, daB die Anordnungen der Tracheenhauptstamme 
in der jungen Puppe eine andere ist als die der spateren Fliigeladern. Die neuesten 
Ergebnisse brachte KOHLER in seiner Arbeit tiber die Fliigelentwicklung der Mehl- 
motte, die fortgesetzt wurde von Brnrenps ?, der das sekundire Tracheensystem 
untersuchte, JosEPHA SCHLUTER, welche die Fligelentwicklung bei Habrobracon 
beobachtete, und HunpERTMARK, der die Fliigelentwicklung bei T'enebrio molitor 


feststellte. 
1 Meinen Lehrern, Prof. Dr. A. KtHn und Dr. K. Henke,’ danke ich fir die 
Anregung zu dieser Arbeit und ihre Hilfe bei der Durchfithrung der Untersuchungen. 
2 Noch nicht veréffentlicht. 
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Vergleicht man nun das primdre Tracheensystem von Philosamia 
cynthia (Abb. 2a, b) mit dem SpuLERschen Schema (Abb. 1), so zeigt 
sich eine weitgehende Ubereinstimmung besonders deutlich am. Vorder- 
fligel, wo nur ein Radiusast ausfallt, wihrend beim Hinterfliigel zwei 


Abb. 2. Philosamia cynthia. a,b primires Tracheensystem im Puppenfligel. a Vorder- 
fligel, b Hinterfliigel. c,d Adersystem des Imagofliigels. c Vorderfligel, d Hinterfliigel. 
an Analisader, (an) primire Analistrachee, ¢ Costaader, (c) primaire Costatrachee, cm, cus 
Cubitusadern, (eu;), (cus) Aste der primaren Cubitustrachee, m, m2, m; Mediaadern, 
(m,), (mz), (ms) Aste der primiren Mediatrachee, 71, r2, r; Radiusadern, (7,), (T2)> (7s). (Ta) 
Aste der primiren Radiustrachee, se Subcostaader, (sc) primire Subcostatrachee. 


Radiusiste und ein Mediaast nicht vorhanden sind. Bemerkenswert ist, 
daB sich zuweilen beim Vorderfliigel das Rudiment eines fiinften Astes 
findet. Das Adersystem des fertigen Fliigels zeigt Abb.2c,d. Es ist 
eine Hauptaufgabe dieser Arbeit, die Beziehungen zwischen der Aderung 
und den Tracheensystemen klarzustellen. 
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B. Material, Zucht- und Untersuchungsmethode. 

Die Saturnide Philosamia cynthia Drury, der Ailanthus-Spinner, ist in Ost- 
indien, China, Japan und den malayischen Inseln beheimatet. In Siideuropa und 
Nordamerika hat er sich eingebiirgert, wo er teils zur Seidengewinnung geztichtet 
wird. Wahrend in Nordamerika, wie HenxKE angibt, sich zwei Generationen des 
_ Schmetterlings im Jahre ziichten lassen, erhalt man beim hiesigen Klima nur 
eine Generation, da wegen Futtermangels die Raupen sich im Herbst nicht bis zur 
_Puppe durchbringen lassen. Die Zucht bereitet kaum irgendwelche Schwierig- 
keiten, da die Raupen auch fiir Krankheiten wenig empfanglich sind. Nur nach 
der Hautung zum dritten Raupenstadium sind die Tiere sehr empfindlich, was 
vielleicht mit der Absonderung des wachsartigen Puders im Zusammenhang steht. 

Ende Juni bis Mitte Juli schliipfen die Falter aus den tiberwinterten Puppen 
(Flaigel mit Adersystem Abb. 2c,d). Die beiden Geschlechter sind im Fliigel- 
schnitt und in der Befiederung der Antennen wenig verschieden, jedoch ist in 
der GréBe des Abdomens ein gutes Unterscheidungsmerkmal gegeben. Die Kopula, 

‘fiir deren Beginn die Abend-, Nacht- und Morgenstunden bevorzugt werden, ist 
in verhaltnismaBig kleinen GefaBen leicht durchfiihrbar. Das Weibchen beginnt 
dann nach einiger Zeit mit der Eiablage. Es legt durchschnittlich 300 Hier, die in 
einzelnen Paketen durch eine Kittsubstanz zusammengehalten werden, welche 
- auch gleichzeitig die Kier an der Ablagestelle befestigt. Die Falter nehmen keinerlei 

Nahrung zu sich. 

Um die Zucht zu erleichtern, wurden die Kier gesammelt und in einzelne Schalen 
_gelegt. Nach 10—12 Tagen schliipfen die jungen Raupchen. Als Ersatz fiir die 
hier nicht erhaltlichen Ailanthus-Blatter wurde zum Fiittern kleinblattrige Winter- 
linde verwandt; auch Fliederblitter sind geeignet. 

Die Raupchen sind von gelber Farbe und besetzt mit mehreren Reihen borsten- 
tragender Warzen. Zwischen den Warzen befinden sich schwarze Flecke, die im 
Verlauf der weiteren Hautungen im Verhaltnis zur Kérpergré8e kleiner werden; 
die Flecken an der Seite des 2. und 3. Thorakalsegmentes sind zugleich ein gutes 
Orientierungsmittel fiir die Lage der Fliigelimaginalscheiben im Kérper. Nach 
5 Tagen hautet sich die Raupe zum ersten Male, und nach durchschnittlich 4/, Tagen 
tritt nach abermaliger Haiutung die Raupe in das 3. Stadium ein. Hier wird, be- 
sonders von den Warzen, eine weiBe, wachsartige Masse abgesondert, die dem 
Tiere ein stark gepudertes Aussehen verleiht. Dieses Stadium dauert ebenfalls 
durchschnittlich 41/, Tage und wird durch die Hautung zum 4. Stadium beendet. ~ 
In diesem Stadium unterscheidet sich die Raupe auB8erlich wenig von dem vorher- 
gehenden. Die frappanteste Anderung tritt dann nach wiederum 41/, Tagen im 
5. Raupenstadium ein. Der Rumpf der Raupe ist grin geworden und die urspriiglich 
schwarze Kopfkapsel gelb. An den Warzen und an den Fiifen ist ein lichtes Blau 
aufgetreten. Die geringere Absonderung der wachsartigen Masse lit sie weniger 
gepudert erscheinen. In diesem Stadium wachst die Raupe sehr. Der sexuelle 
Unterschied ist jetzt an der GréBe zu erkennen; wahrend bis jetzt die Raupen 

yon annahernd gleicher GréBe waren, bleiben die mannlichen Raupen im Wachstum 

zurick. Nach 7—8 Tagen beginnt die Raupe sich einzuspinnen, indem sie ein 
Blatt zusammenrollt, dieses fest an einen Ast befestigt und darin ihren Kokon 
spinnt. Die Raupe zieht sich ungefahr auf die halbe Linge zusammen. Die Vor- 
puppenruhe dauert 8 Tage. Danach hautet sie sich zur Puppe, die dann der fertige 
Falter nach 32 Tagen bzw. 10 Monaten verlaBt, wobei die letzte Raupenexuvie 
und die Puppenhiille im Kokon verbleiben. ‘ ; : ; 

Wegen der geringen GréBe der Fliigelimaginalscheiben in den jungen Raup- 
chen wurden sie hauptsachlich in mikroskopischen Schnitten untersucht. Nachdem 
den Tieren Kopf und Abdomen in der Gegend des zweiten Segmentes abgetrennt 
worden waren, wurden sie in Bourn-ALLENschem Gemisch fixiert, das sich als das 
beste erwiesen hatte. Nach Durchfiihrung der Alkoholreihe von 70—100% wurden 


548° Helmut Kuntze: 


sie iiber Methylbenzoat-Celloidin und Benzol in Paraffin mit dem Schmelzpunkt 
bei 50—55° eingebettet. Durch diese Methode wurde die weitestgehende Erweichung 
der starken Chitinteile erreicht, was vergebens durch Diaphanol versucht worden 
war. Die Schnittdicke war durchschnittlich 7—9 u, nur bei besonders kleinen Ob- 
jekten betrug sie 4 u. Gefaérbt wurde mit Hisenalaun-Hamatoxylin nach HEIDEN- 
HAIN, wodurch die klarste Farbung erzielt wurde. Als eventuelle Gegenfarbung 
wurde Goldorange G oder Eosin benutzt. Farbversuche mit Azan wurden zugunsten 
der Hzerpennarnschen Eisenhaimatoxylinmethode aufgegeben. 

Vom 4. Raupenstadium ab wurden die Imaginalscheiben auch makroskopisch 
untersucht. Sie wurden aus dem Thorax herausprapariert und dann zum Ver- 
gleich ebenfalls eingebettet, geschnitten und gefarbt, um so eine zusammenhangende 
Schilderung der Fliigelentwicklung geben zu kénnen- ; 

Zur besseren Sichtbarmachung des Adersystems im Puppenfliigel wurden die 
Fliigel herausprapariert und in Aqua destillata zum vollstandigen Ausfalten gebracht. 
Das sekundare Tracheensystem wurde freigelegt durch Wegpraparieren des oberen 
Chitins der Adern bzw. des Fliigelgelenkes. ¥ , 

In den Abbildungen sind die Hauptstéimme des Adersystems in der tblichen 
Weise mit kleinen lateinischen Buchstaben, die einzelnen’ Aste mit Nummern ver- 
sehen. In der gleichen Weise sind auch die Lakunen bezeichnet, aus denen die 
_ Adern hervorgehen. Die Bezeichnungen, die auf die einzelnen Aste entfallen, sind _ 
die gleichen, die HENKE bei cynthia angewendet hat. Sie bestimmen sich nach der 
stets deutlichen Homologie zu dem Gedder von Antheraea, an Hand dessen ENDERLEIN 
die Bezeichnungen fiir das Saturnidengeader festgelegt hat. Die Bezeichnungen des 
primiren und des sekunddren Tracheensystems sollen im Gegensatz zu denen fiir 
das Adersystem die tatsichlichen Verzweigungsverhaltnisse der betreffenden Systeme 
zum Ausdruck bringen. So werden die Aste des Media-Tracheenstammes, von vorn 
nach hinten fortschreitend, als m,, m, usw., jeweils in einer Klammer, bezeichnet. 
Soweit die Bezeichnung, die so auf einen Tracheenast entfallt, mit der Bezeichnung 
der Lakune, in der er liegt, nicht tibereinstimmt, ist die fiir die Trachee giiltige 
Bezeichnung in Klammern hinzugefiigt. Fiir das primaire Tracheensystem sind runde, 
fiir das sekundare eckige Klammern verwandt. Die Tracheolenbiindel des primaren 
und des sekundaren Tracheolensystems werden jeweils nach dem Lakunenast be- 
nannt, in dem sie liegen. 


C. Entwicklung des Fliigels. 
I. 1. bis 4. Stadium. 
a) Imaginalscheibenentwicklung. 


Die Entwicklung der Fliigelimaginalscheibe beginnt im Gegensatz 
zu E'phestia schon bevor die junge Raupe das Ei verlassen hat. An den 
entsprechenden Stellen, wo sich beim 1. Thorakalsegment und den Ab- 
dominalsegmenten die Stigmen befinden, buchtet sich die Hypodermis 
des Meso- und Metathorakalsegmentes an beiden Seiten nach innen ein. 
Dieser Vorgang verstarkt sich, so daB sich bei der eben geschliipften 
Raupe ein kleines Saickchen gebildet hat, das nach ventral geneigt an 
der Seite der Raupe hingt (Abb. 3a). Es entspricht dem der Ephestia- 
Raupe nach der 2. Hautung. Das Saickchen ist umgeben von mehreren 
Haufen Blutbildungszellen, auf deren Herkunft im Rahmen dieser Arbeit 
nicht naher eingegangen werden kann. An der Spitze des Sackchens 
verléuft am inneren Blatt ein Tracheenast, der von der Hauptk6rper- 
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trachee abzweigt und den T'racheenbogen darstellt, von dem in spateren 
Stadien die Tracheolen und Tracheen ausgehen. 

| Das 2. Raupenstadium bringt nur eine Verlangerung des Sackchens 
ohne besondere Differenzierungen (Abb. 3b). Die Blutbildungszellen 


; SB chnitte durch Imaginalscheiben. a und b VergréBerung 1400mal. a kurz 
an ten ae Raupe aus dem Hi, rechter Vorderfliigel. b im 2. Raupenstadium, 
linker Vorderfliigel. ¢ Ende des 3. Raupenstadiums, Beginn der Bildung des Fligelblattes, 
rechter Vorderfliigel. VergréBerung 820mal. 51 Blutbildungszellen, I Imaginalscheibe, 

Tr Trachee, Trb Tracheolenbildungszellen, Trk Trachealknauel, Trl Tracheolen. 


haben sich stark vermehrt, so daB sie bald den Eindruck eines zweiten 
Sackchens machen, das um die Fliigelimaginalscheibe herumliegt. Die — 
der fuBeren Schicht angehérenden Zellen beginnen sich am Ende des 
Stadiums abzurunden. : ‘ ; 

Das 3. Rawpenstadium ist ausgezeichnet durch eine starke Ver- 
groéBerung und eine Verdickung des inneren Blattes. Auch die Blut- 
bildungszellen halten durch’ Vermehrung mit der VergréBerung der Ima- 
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ginalscheibe Schritt. Einzelne auBere Zellen haben sich jetzt so weit 
herausdifferenziert, daB sie als Blutzellen frei werden (Abb. 3c). 

Im folgenden 4. Stadiwm bildet sich erst die eigentliche Fliigelanlage, 
die sich als Einbuchtung des inneren Blattes des Imaginalscheiben- 
sickchens am unteren Ende herausdifferenziert. Dieser Vorgang bahnt 
sich schon am Ende des vorhergehenden Entwicklungsabschnittes an, 


Abb. 4. .Schematische Ubersicht der Imaginalscheibenentwicklung vom 1. bis 4. Raupen- 
stadium, rechter Vorderfliigel. a—c VergréBerung 450mal, d,e VergréBerung 200mal. 
a,b,c 1., 2. und 3. Stadium, d 3. Stadium kurz yor Haéutung, e 4. Stadium. BI Blutbildungs- 
zellen, Fl Fliigelsickchen, J Imaginalscheibe, 77 Trachee, 7'rb Tracheolenbildungszellen. 


indem eine kleine Zellregion am unteren Ende des inneren Blattes sich 
nach innen einzustiilpen beginnt (Abb. 3c). Dieser Vorgang wird dann 
in dem nachsten Stadium verstirkt, so daB sich ein Sackchen bildet, 
die eigentliche Fliigelanlage (Abb. 4e). In der Imaginalscheibe haben 
wir jetzt also ein doppelt gefaltetes Organ vor uns. Das Fliigelsaickchen, 
das sich aus dem unteren Ende des dickeren Innenblattes als Einstiilpung 
gebildet hat, ist. umgeben von dem auferen diinnen Blatt der Imaginal- 
scheibe. Das auBere Sackchen 6ffnet sich nach auBen zwischen Epi- 
dermis und Chitinschicht, waihrend die Offnung des inneren Sackchens, 
die Fligelanlage, in die Kérperhéhle miindet. Diese ganze Anlage ist 
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noch einmal von dem Blutbildungszellensickchen umgeben. Besonders 
hervorzuheben ist, daB sich der Imagofliigel nur aus einer kleinen Region 
von Zellen bildet, die am unteren Innenrande des primaren Imaginal- 
scheibensackchens liegt (Abb. 4). 


Abb. 5. a Teil des Trachealkniuels mit spiralig verlaufender Trachee, 3. Raupenstadium, 
Querschnitt. VergréBerung 1400mal. b Abwachsen einer jungen. primiaren Trachee vom 
Tracheenbogen, Hnde des 4. Raupenstadiums. VergréBerung 900mal. d. K.trb degene- 
rierender Kern der Tracheolenbildungszelle, Sp Spitze der hereinwachsenden primiren 
Fliigeltrachee mit pseudopodienihnlichen Fortsatzen, Trbo Tracheenbogen, Trl Tracheolen, 
Trp primaire Fliigeltrachee, Trs spiralig im Trachealknauel verlaufende Trachee. 


b) Tracheen- und Tracheolenentwicklung. 

Der Tracheenbogen, der im 1. bis 3. Stadium an der unteren Kante 
des Innenblattes der Imaginalscheibe sich befindet, liegt nach der Kin- 
stiilpung des Fliigelsickchens vor. dessen Offnung. Aus den Tracheen- 
zellen differenzieren sich einzelne Zellen heraus, die Tracheolenbildungs- 
zellen. Wie Abb. 3a zeigt; beginnt die Bildung der Tracheolen schon 
im 1. Larvenstadium. Im 2. Stadium schreitet sie weiter fort (Abb. 3b), 
so daB sich bei Beginn des 3. Stadiums zwischen Trachee und Fliigel- 
sickchendffnung ein Tracheolenknauel befindet. Im 3. Stadium treten 
noch Tracheen hinzu, die von dem Tracheenbogen abzweigen und spiralig 
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im Knauel verlaufen (Abb. 5a). Sie verasteln sich in kleinere Tracheen 
und diese in Tracheolen. Da von jetzt ab die Bezeichnung ,,Tracheolen- ° 
knauel‘‘ nicht mehr zutrifft, wahle ich fiir dieses Knauel, in dem Tracheolen 
und Tracheen sich befinden, den Ausdruck Trachealkndiuel. Dieses 
Trachealknauel verstaérkt sich im weiteren Verlauf der Entwicklung, 
so da der Raum zwischen Trachee und Fligelsickchen ganz von ihm 
ausgefiillt wird. Einen Tag vor der Hautung zum 5. Stadium beginnt 
die Entwicklung der primédren Fliigeltracheen, oder, da sie den Fligel 
in der Puppenzeit mit Luft versorgen, Puppenfliigeltracheen. Von dem 
Tracheenbogen wachsen Zellstrange aus, die in ihrem Innern ein Lumen 
ausbilden (Abb. 5b), den spateren Tracheenhohlraum. Sie wachsen in 
gerader Richtung auf die Offnung des Fligelsickchens zu, wahrend die 
starkeren Tracheen des Trachealknéuels in Schlangenwindungen im 
Knauel liegen. Die Kerne der an der Wachstumsspitze liegenden Zellen 
sind bedeutend gréBer als die der Tracheenbogenzellen. Am vorderen 
Ende der Trachee hat sich eine Art Spitze gebildet, mit der sich die Trachee 
durch das Trachealknauel in das Fligelblatt schiebt. 


II. 5. Larvenstadium mit Vorpuppenstadium. 

a) Imaginalscheibenentwicklung bis zur Ausstilpung der Fliigelanlage. 

Bildung der Lakunen, Einwachsen der Primértracheolen und des primdren 
Tracheensystems. 

Wie oben schon erwahnt, folgen 4 Luftversorgungssysteme des Fliigels 
aufeinander: 2 Tracheolen- und 2 Tracheensysteme. Obwohl im zweiten 
Tracheolensystem Tracheen an der Basis vorhanden sind, bewahrt das 
System vollstaéndig den Charakter eines Tracheolensystems. 

Fiir die Ausbildung des Imagofliigels der Lepidopteren ist das 5.Larven- 
stadium von der gréften Bedeutung, da in diesem Stadium die Bahn 
der spiteren Fliigeladern und die Fliigelform festgelegt wird. Es teilt sich 
in zwei Entwicklungsabschnitte, die sich besonders AuBerlich dartun, 
1, den Abschnitt von der 4. Hautung bis zur endgiiltigen GréBe der Raupe 
und 2, die Vorpuppenruhe. Auch in der Fliigelentwicklung lassen sich 
zwei Abschnitte unterscheiden, die annihernd mit der auBeren Ent- 
wicklung iibereinstimmen: der Abschnitt des Heranwachsens des Fliigel- 
blattes in dem auBeren Sickchen und die Ausbildung nach der ,,Aus- 
stiilpung’. Wie Abb. 6 zeigt, hingen die Fliigelsickchen zu beiden Seiten 
des Kérpers am Meta- und Mesothorax als kleine Beutel, umgeben von 
dem auferen Saickchen und den Blutbildungszellen. Von der griinlichen 
Imaginalscheibe hebt sich das mit Luft gefiillte, silbrig glanzende Tracheal- 
knauel deutlich ab. 12 Stunden nach der Hautung sondern sich nun 
am.Vorderfliigel einzelne Tracheolen, Primdrtracheolen, aus diesem Knauel 
und wachsen in den Hohlraum des Fliigelsiickchens an den Stellen ein, 
wo spater die Tracheen (vgl. Abb. 8) in das Fliigelsickchen vordringen. 
Dieser Vorgang beginnt mit den radialen Tracheolen, es folgen dann 
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Mediatracheolen und 30 Stunden nach der Hautung finden sich Subcosta-, 
‘Radius-, Media-, Cubitus- und Analistracheolen (Abb. 7a), denen spater 
noch die Axillartracheolen folgen. Das iibrige Trachealknauel an der 
Basis des Fliigelblattes bleibt erhalten. Wahrend von der Offnung 
des Sackchens die Tracheolen einwachsen, beginnen sich (Abb. 7a) vom 
Rand aus die Lakunen zu bilden. Mit dem Eintritt der Wachstums- 
phase beginnt sich das 
Fligelblatt zu vergrés- 
‘sern, und die Lakunen 
treten immer deutlicher 
hervor. 50Stunden nach 
der Hautung lassen sich 
die Lakunen von Sub- 
costa, Radius 1, 2, 3, 
Media 1, 2, 3 und der 
Beginn der Cubitus- 
lakunen erkennen (Abb. 
7b). Es macht sich 
auch schon eine Quer- 
verbindung der Laku- Fl Non 
nen zwischen Radius iJ) | Lj 
und Media bemerkbar Ly - Li 


i 


len AE AD, 


(Abb. 7b). : 
a : ci Abb. 6. Kopf und Thorax einer Raupe im Anfang 
Bei Philosamia cyn- des 5. Raupenstadiums mit eingezeichneten 


thia bilden sich (im Un- Fligelimaginalscheiben J, 

terschied zu der Beob- 

achtung K6uuErRs an der Mehlmotte, 1932, 8.592), die Lakunen schon bevor 
die Tracheen in das Fliigelblatt einwachsen. Zuerst dringen in die 
Lakunen von dem Korperhohlraum aus Blutzellen ein, und diesen 
folgen 80 Stunden nach der Hautung die primdren T'rracheen (Abb. 8 - 
und 9), die aber nicht mit Luft gefiillt sind. Von den Tracheen zweigen 
Nebenaste ab (Abb. 8b, 10). 100 Stunden nach der Hautung lassen sich 
unterscheiden: Costa, Subcosta, Radius mit 3 Asten, Media mit 3 Asten, 
Cubitus mit 2 Asten, Analis, Axillaris und eine 6-Trachee. Den Zustand 
des Lakunensystems des Vorderfliigels auf dieser Stufe hat HenkE in 
seiner Abb. 2a(S.22) wiedergegeben. Hier ist zwischen Media- und Radius- 
system bereits eine Verbindungslakune entstanden. Abb. 10a zeigt, wie 
von der Radiuslakune durch diese Verbindungslakune eine Tracheole zur 
ersten Medialakune zieht; bald folgt der Tracheole der 4. Tracheenast 
des Radius, so daB in der 1. Medialakune 2 Tracheen (ry + m,) ver- 
laufen. Zu diesem Zeitpunkt, ungefaihr 4—5 Tage vor dem Einspinnen 
der Raupe, beginnt die Randlakune sich zu bilden, und damit wird auch 
die Form des Imagofliigels sichtbar. Hiermit steht im Einklang, da die 
Fliigelform 5 Tage vor dem Einspinnen festgelegt wird, wie HENKE durch 
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seine Operationen feststellte. In der weiteren Entwicklung des Lakunen- 


systems werden die Lakunen des basalen Teiles der Media und die Analis- 


Trk 


\ 


Abb. 7. Vorderfliigelsickchen. a 30 Stunden nach der 4. Hautung, Einwachsen der 

primiren Tracheolen und Beginn der Lakunenbildung. VergréBerung 200mal. b 50 Stunden 

nach der 4. Hiutung, beginnende Verbindung der Lakunen von Radius und Media. 

Vergr6Berung 180mal. ad. S &uBeres Saickchen, B Blutzellen, 7. S inneres Sd&ckchen, 

Trk Trachealkniuel, Trl primire Tracheolen, V Querverbindung zwischen Radius- und 
Medialakune. Bezeichnung der Tracheolen vgl. Abb. 2! 


lakune sehr schmal im Vergleich zu den anderen Lakunen. So entsteht 
der sekunddre Lakunenzustand, in dem von der Radiuslakune 5 Aste ab- 
zweigen, in denen die primaren Tracheen (r,), (7), (73), ferner im 4. Ast 
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Abb. 8. Einwachsen der primaren Tracheen in den Vorderfliigel. VergréBerung 200mal. 
a Radiustrachee 80 Stunden nach der 4. Hautung, b Verzweigung der Tracheen 90 Stunden 
nach der 4. Hiutung. Bz Blutzellen, Trp primére Trachee, Trk Trachealkniuel. 


Abb. 9. Hinwachsen einer primaren Trachee in den Vorderfltigel, Alter wie Abb. 8a. 
VergréBerung 290mal. b Tracheenspitze. VergréBerung 900mal. Zr Trachee, . 
Trbo, Tracheenbogen, Zrk Trachealknauel, Trl Tracheole. 
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Abb. 10. Ausbildung des primiiren Tracheolen- und Tracheensystems. a Einwachsen einer 
. Tracheole vom Radius nach m, und Bildung von (r,), Vorderfliigel. VergréBerung 200mal. 
b Tracheenbild eines Fliigelsiickchens, 31/, Tage nach der 4. Hiutung, Vorderfliigel. Ver- 
gréBerung 120mal. ec Abzweigung der Radius- und Mediadste des Tee ES 
VergroBerung 200mal. Bezeichnung s. Abb. 2. 


(7,4) + (m,), und im 5. Ast (m,) liegen (Abb. lla). Die Lakune, in der 
(ms) liegt, verbindet sich mit der -Cubituslakune cu,. 120—150 Stunden 
nach der 4. Hiutung zeigt sich also im Fligelblatt im Lakunensystem 
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das Adersystem des Imagofligels, wihrend das primare Tracheensystem 
in seinen Verzweigungen noch den urspriinglicheren Zustand darstellt. 
Die Costa verlauft in der Randlakune. 

Die Entwicklung des Hinterfliigels verlauft genau so wie die des Vorder- 
fligels, nur im Tracheen- und Lakunensystem finden sich Abweichungen 
gegentiber dem Vorderfliigel, dem Adersystem des Hinterfliigels ent- 
sprechend: Von den primdren Tracheen lassen sich unterscheiden: 
Costa, Subcosta, Radius mit 3 Asten,; Media mit 2 Asten (Abb. 10c), 
Cubitus mit 2 Asten, Analis, Axillaris und noch zwei kleine Tracheen 
(B) und (y). Im Lakunensystem wird auch hier das definitive Adersystem 


My 
(1) +(™;) 


Abb. 11. Lakunen und primare Tracheen im Fliigelsickchen 3 Tage vor dem Hinspinnen. 
VergréBerung 60mal. Bezeichnung s. Abb. 2. a Vorderfliigel, b Hinterfliigel. 


des Imagofliigels vorgezeichnet. Auf dem in Abb. 11b dargestellten 
Zustand, der dem Zustand des Vorderfliigels in Abb. 1la entspricht, 
liegt die Costatrachee in der Randlakune, und die Lakune r, ist mit der 
Subcostalakune verschmolzen. Die primaren Tracheen (sc) und (rj) 
liegen gemeinsam in der grofen, durch die Verschmelzung entstandenen 
Lakune. Hierauf folgt die Lakune r, mit der primaren Trachee (r,). 
Der nun folgende Lakunenast kénnte, da zwischen Radius- und Media- 
lakunensystem bereits eine Querverbindung besteht, an sich ebensowohl 
zum einen» wie zum anderen System gerechnet werden. Die primare 
Trachee, die er enthalt, mu8 ihrem Ursprung nach als (73) bezeichnet 
werden. Auch Henke fand in diesem Lakunenast niemals eine Media- 
trachee, sondern stets nur eine Tracheenversorgung vom Radius aus. 
Bei Antheraea dagegen gehort nach ENDERLEIN die Trachee dieser Lakune 
zum Mediasystem. Wahrscheinlich ist das der urspriinglichere Zustand. 
Jedenfalls ist aber die fragliche Lakune und die Ader, die aus ihr hervor- 
geht, der m,-Ader des Vorderfliigels und derjenigen Hinterfliigelader von 
Antheraea, die auch ihrer primaren Tracheenversorgung nach als m, 
bezeichnet werden mu8, homolog. Sie muB darum auch hier, da die 
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Aderbezeichnungen Homologien zum Ausdruck bringen sollen, als m, be- 
zeichnet werden. Die Vereinfachung des Hinterfliigels gegentiber dem 
Vorderfliigel besteht also einerseits in der Verschmelzung der Lakunen 
sc und r,, andererseits in der Unterdriickung der Spaltung zwischen 
r, und rz. In den beiden folgenden Lakunendsten, m, und ms, liegen die 
beiden einzigen Aste der primaren Mediatrachee (m,) und (m,). Der 
Cubitus ist im Lakunen- wie im primaren Tracheensystem zweidstig. 
Der vordere Ast steht durch eine Querlakune mit dem hinteren Media- 
ast in Verbindung. Die Lakune des Mediahauptstammes ist ebenso 
wie die Analislakune sehr eng, so daB von den beiden von Mediatracheen 
durchzogenen Lakunen die vordere als 
m3 ein Anhang des Radiuslakunensystems, 
Gt _ die hintere als Teil des Cubituslakunen- 
Cuz systems erscheint. So erhalten in dem 
sekundaren Zustand des Lakunensystems 
© Radius- und Cubituslakune je drei La- 
kunenadste. Nachdem die Randlakune 
sich gebildet hat, biegen die Tracheen in 
diese ein, und zwar biegen alle Tracheen 
des radialen Teiles nach dem hinteren 
Teil des Fliigels und alle Media- und 
Abb. 12. Lakunensystem des Vorder- (Cuybitustracheen nach dem vorderen Teil 
fliigels kurz vor dem FHinspinnen 
der Raupe, Bezeichnung s. Abb.2. um. Kurz vor dem Einspinnen der 
Raupe sind die Tracheen so gewachsen, 
daB sie sich fast in der Randlakune beriihren. Die Subcosta, die mit 
ihrem distalen Teil in der Randlakune verlaéuft, wachst sogar weit 
tiber Radius 1 hinaus (Abb. 11a). 

Beim Wachstum des Vorderfliigelsickchens macht sich in der Lakunen- 
verteilung schon jetzt die Tendenz geltend, da zur Verstirkung des 
Fliigelvorderrandes zum Zwecke des besseren Flugvermégens méglichst 
viele Adern zusammen liegen; die Lakunen von Costa, Subcosta, Radius 1 
und 2 nahern sich einander (Abb. 12). 


as 


b) Ausstiilpen der Fliigelanlage und Einwachsen der sekunddren Tracheolen. 

Die Raupe beginnt etwa 190 Stunden nach der letzten Hautung sich 
einzuspinnen. Die Blutbildungszellen, die um das Imaginalscheiben- 
sickchen herumlagern, lésen sich in Blutzellen auf. In den Anfang des 
Vorpuppenabschnittes fallt die Ausstilpung des Fliigelblattes aus dem 
auBeren Sickchen nach auBen in der von KOHLER und TANNREUTHER 
beschriebenen Weise. Zu betonen ist, daB durch diesen Vorgang das 
aufere Sackchen wieder ein Teil der Hypodermis wird (vgl. dazu Abb. 4c); 
im ibrigen verweise ich auf K6H~ERs Abbildungen. Dabei méchte ich 
bemerken, daB der Ausdruck »Ausstilpung® leicht zu falschen Vor- 
stellungen fiihren kann, denn es handelt sich weniger um ein Ausstiilpen 
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als um ein Herausklappen bzw. Herauspressen. Wahrend dieser Vorgang 
sich vollzieht, lost sich das Trachealknauel, das jetzt nur noch die sekun- 


Abb. 13. Der baiumchenf6rmige Aufbau 
des sekundaren Tracheolensystems beim 
Beginn des Einwachsens in die Lakune. 


Abb. 14. Hinwachsen der sekundéren Tra- 
cheolen in den Hinterfliigel. VergréBerung 
60mal. Bezeichnung s. Abb. 2. 


Abb. 15. Ausgestiilptes Fliigelblatt mit sekundaren Tracheolen. VergréSerung 60mal. 
: Bezeichnung vgl. Abb. 2. 


daren Tracheolen enthalt und um den Tracheenbogen liegt, auf, indem 
sich die sekunddren Tracheolen in die Fliigellakunen hineinziehen. Diesen 
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Vorgang zeigt Abb. 14 fiir den Hinterfliigel. Hier und ebenso in der 
folgenden Abbildung sind die primaren Tracheen der besseren Ubersicht 
wegen fortgelassen. Der Vorgang beginnt bei der Radiuslakune. Den 
baumchenférmigen Aufbau des Systems zeigt Abb. 13. Von dem Tracheen- 
bogen zweigen kurze Tracheen ab, von diesen wieder Tracheen zweiter 
Ordnung und von ihnen die Tracheolen. Diese versorgen nun den Fligel 
bis zur Puppenhdutung mit Luft. Von den 
primaren Tracheolen, denen bis zum Aus- 
stiilpen die Luftversorgung oblag, 14Bt sich 
nichts mehr feststellen. Abb. 15 stellt das 
Fliigelblatt des Vorderfliigels nach der Aus- 
stiilpung dar, in das die sekundaren Tracheolen 
eingewachsen sind. Die Abbildungen, die 
Henke (S.22, Abb. 2b, i) von den Fliigel- 
anlagen dieses Zustandes gegeben hat, zeigen 
ebenfalls nur die Hauptbahnen des zweiten 
Tracheolensystems. Das primaire Tracheen- 
system hat er nicht gesehen, da es erst in 
der Puppe mit Luft gefillt wird und in der 
Vorpuppe bei Betrachtung der lebenden An- 
lage unsichtbar ist bzw. in dem Gewirr der 
glanzenden luftgefillten Tracheolen verschwin- 
det. Hrenxrs Abbildungen lassen erkennen, 
daB die Lakune m, auBer von der Medialakune 
her vom Cubitus her durch die Querlakune 
zwischen m und cu mit Tracheolen versorgt 
werden kann.. An der Hinterfliigelanlage gehen 
iy 1 ree ee eee in dem von ihm abgebildeten Fall sogar allein 
in der Vorpuppe, Vorder- Vom Cubitus her Tracheolen nach mz hiniiber, 
Higels & auerectroffene Malte. nicht vom Mediastamm. Dort ist also, anders 
ergroBerung 35mal. 5 : : 

als in den hier in Abb. 14 und 15 wiederge- 
gebenen Fallen, bereits die Verbindung vom Cubitus nach m, gegen- 
tiber der vom Mediastamm her bevorzugt. 

Bedingt durch die Enge des Raumes und das jetzt einsetzende, starke 
Wachstum legt sich der Fliigel in Falten (Abb. 16). Das 2. und 3. Thorakal- 
segment sind nach der Ausstiilpung an den Stellen, an denen sich die 
Fligel befinden, geschwollen, und beim Anstechen dieser Stellen tritt 
Hamolymphe heraus, da der Fliigel stark mit Hamolymphe angefiillt ist. 
Der Fliigel ist in diesem Zustand sehr zart und ein Herauspraparieren 
mit groBen Schwierigkeiten verkniipft. Abb. 17 zeigt einen ausgebreiteten 
Fligel vor der Verpuppung. 

Die noch nicht mit Luft gefiillten primdren Tracheen haben an der 
Innenwand die charakteristische Chitinverstarkung. Von den Tracheen 
haben sich Seitendste gebildet (Abb. 18b), von denen Tracheolen ab- 


Die Fliigelentwicklung bei Philosamia cynthia Drury. 561 


zweigen. Abb. 18b stellt das Ende eines Tracheenastes dar mit den 
Tracheolenbildungszellen. Von der Spitze der Trachee wandern einzelne 
Zellen ab, in ihrem Innern eine Tracheole bildend, deren Hohlraum 
mit dem Tracheenlumen im Zusammenhang steht. Die Kerne befinden 
sich immer der Wachstumsspitze der Tracheolenbildungszellen genahert. 
Sie sind besonders gro8. Abb. 18c zeigt Tracheolen, die sich zwischen 


cone 


Abb. 17. Ausgebreiteter Vorderfliigel kurz vor der Verpuppung. VergréBerung 35mal. 
Bezeichnung s. Abb. 2. 


die Zellen des Epithels des Verpuppungsfliigels ziehen. Nach Vollendung 
der Tracheolen degenerieren Kern und Zelle (Abb. 18c, d.K.). Der 
Tracheolenbildungsvorgang ist der gleiche wie bei den Tracheolen des 
Trachealknauels, dessen degenerierende Kerne der Tracheolenbildungs- 
zellen im Vorpuppenfliigel ebenfalls zu finden sind. 


II. Puppenstadium. 
a) Allgemeine Entwicklung. 

Wahrend der Hautung zur Puppe glattet sich der Fliigel aus 
und legt sich an den Kérper an. Sein basaler Vorderteil wird von der 
Antennenscheide verdeckt. Das Epithel des Fliigels hat eine starke 
Chitinscheide abgesondert, die zunachst hellbraun und durchsichtig ist, 
| 38* 
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aber nach ein paar Stunden undurchsichtig und dunkel wird. Die priméren 
Tracheen filllen sich wahrend der Héutung mit Luft und tragen so vielleicht 
mit zur Streckung des Fliigels bei. Abb. 19 stellt das Tracheensystem 
kurz nach der Hautung zur Puppe dar. Der gleiche Zustand ist von 


Abb. 18. a Lakune mit Trachee, yon der Seitenzweige ausgehen, 5 Tage nach dem Hin- 
spinnen. VergréR8erung 530mal. b Ende eines Tracheenastes mit Tracheolenbildungszellen. 
VergroBerung 900mal. c Eindringen der Tracheolen zwischen die Zellen des Vorpuppen- 
fliigels. d.K, degenerierender Kern der Tracheolenbildungszellen, Ly Lymphozyt, M Mittel- 
membran, NV Nery, Str Seitenzweig der Trachee, 7’r Trachee, 7'rb Tracheolenbildungszellen. 


HENKE in seinen Abb. 2c und k fiir Vorder- und Hinterfliigel wieder- 
gegeben. 

Da die Verénderungen am Tracheensystem der Fliigelanlage stets 
nur durch Neubildungen geschehen und ein Umbau vorhandener Tracheen 
nicht eintritt, stellt das primare Tracheensystem in seinen Verzweigungs- 
verhaltnissen noch immer denselben Zustand dar, in dem es zu Beginn 


ena 
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_ des letzten Raupenstadiums entstand. Am lebenden Gewebe wird dieser 
Zustand erst jetzt nach der Fiillung der primaren Tracheen mit Luft 
_ sichtbar, wahrend die Anordnung der Hauptbahnen des Systems der 


ng (2) 


b 


Abb. 19. Tracheensystem des Vorderfliigels kurz nach der Hautung zur Puppe. 
a VergroBerung 10mal, b vergréBerte Teilansicht 35mal, Bezeichnung s. Abb. 2. 


sekundaren Tracheolen sofort mit ihrer Einordnung in den Vorpuppen- 
fliigel sichtbar ist, da sie zu dieser Zeit schon mit Luft gefiillt sind. 
Der Plan, nach dem sie angeordnet werden, richtet sich aber nach dem 
in diesem Zeitpunkt bestehenden Zustand des 
Lakunensystems. So kommt es, daB das luft- 
fiihrende System des Fligels in der Puppe einen 
ontogenetisch friiher entstandenen Zustand zeigt als 
in der Vorpuppe. Der Befund HEnxKzs, daB die 
Anordnung der Tracheenbahnen in der Vorpuppe 
dem definitiven Zustand des Adersystems ahn- 
licher ist als in der Puppe, findet dadurch eine 
vollig befriedigende Erklarung, welche auch die 
von HENKE gezogene Folgerung, ,,daB auch ein 
Zuriickgreifen auf méglichst frithe Entwicklungs- 
stadien des Tracheensystems keine geeignete 

Grundlage bietet fiir die Homologisierung der $i) cnenitin oe Flieel 
einzelnen Aderaste“‘, hinfallig macht. Im Gegen- ee Eonpe nach 
teil gewinnt die altbewahrte Methode, friihen Fadl . 
Entwicklungsstadien ein gréBeres Gewicht bei 

der Bestimmung von Homologien zu geben als spateren, durch die 
Aufklarung der anfanglich vorhandenen Widerspriiche eine neue Stiitze. 
Andererseits zeigt sich freilich, daB eme vollkommen verlaBliche Grund- 
lage fiir die Homologisierung der Aderaste auch durch das primaire 
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Tracheensystem nicht geboten wird, da, wie oben S. 557 geschildert, 
die Ader m, des Hinterfliigels bei cynthia auch im primaren Tracheen- 
system keine Mediatrachee erhalt. ' 

Sofort nach der Hartung der Fliigelscheide finden sich, wie GoLD- 
SCHMIDT an Saturniden und HenKE besonders fiir Philosamia cynthia 
festgestellt haben,die Aderndes Ima- 
gofliigels auf der leicht gerunzelten 
Oberflache der Fliigelscheide abge- 
zeichnet in Form von Rippen, die oft 


(m) 


(cu) 


cater eth 


ES 
Abb. 21. Schnitt durch die Fligelwurzel des Abb. 22. Wachstumsspitze einer sekun- 
Vorderfliigels, 3 Tage nach der Verpuppung. dairen Trachee. Vergré8erung 900mal. 
VergroBerung 125mal, Bezeichnung s. Abb. 2. 


einen charakteristischen Glanz haben (Abb. 20). Sie folgen genau dem 
Lakunensystem. Uber die Analis verliuft dagegen eine flache Rinne, und 
eine ahnliche EKinsenkung befindet sich in der Gegend des Discoidalader- 
ocellus. Gleichzeitig wird die Form des Imagofliigels auf der Puppen- 
scheide durch klares Hervortreten der Demarkationslinie erkennbar. 
Schon Strrerr hat festgestellt, was auch bei Philosamia cynthia der 
Fall ist, daB sich die Tracheen iiber die Demarkationslinie hinausziehen. 


b) Entwicklung des sekunddren Tracheensystems. 

Zum Unterschied von Ephestia bleibt der Tracheenbogen, von dem 
die Tracheen des Fliigels sich abzweigen, erhalten. Abb. 21 stellt einen 
Schnitt durch die Fliigelwurzel dar. Er li8t die Media-, Cubitus- und 
Radiustrachee erkennen. Die beiden ersten unterscheiden sich deutlich 
in ihrem epithelialen Aufbau von der letzten. Wahrend die Media- und 
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die Cubitustrachee aus ganz flachen Zellen bestehen, zeigen die des 
Radius und der Subcosta ein kubisches Epithel. 5 Tage nach der Ver- 
puppung zweigen an der Fliigelbasis yon der Radius- und Subcosta- 
trachee neue Aste ab, 
wahrend von der Cubi- 
_tus- und Mediatrachee 
keine Abzweigungen er- oA 
folgen. Es beginnt sich bi yy a 
jetzt das sekunddre Tra- Y, 
cheensystem zu bilden, 
indem diese Aste kraf- 
tiger auswachsen und 
als sekundare Tracheen 
in den Lakunen vor- 
wachsen (Abb. 22). In 
der lebenden Puppe sind 
beide Tracheensysteme 
zeitweise zugleich sicht- 
bar. Diewechselnden Bil- 
der des gesamten Pup- 
pentracheensystems, 

die HENKE in seiner 
Abb. 2d bis g fiir den 
Vorderfliigel gegeben 
hat, sowie das Stadium 
seiner Abb. 2] vom Hin- 
terfliigel kommen zu- 
stande durch eine Kom- 
bination des in konstan- 
ter Ausbildung vorhan- Hb - 

Abb. 23. Puppenvorderfliigel, kiinstlich gestreckt. a Die 


denen primarenSy: stems beiden Tracheensysteme, primires Tracheensystem punk- 
mit dem allmahlich fort- tiert, sekundéres ausgezogen. Die Bezeichnungen in den 
runden Klammern gelten fiir das primare, die in den eckigen ' 
schreitendenAufbaudes xklammern fiir das sekundare Tracheensystem, sonst vgl. 
Abb. 2. VergréBerung 4mal. b Lakunensystem zum 
sekundaren Systems, Vergleich. VergréBerung 2,5mal. 


das eine andere, aber 
gleichfalls streng gesetzmaBige Gliederung besitzt. Abb. 23 und 24 zeigen 
Vorder- und Hinterfliigel der Puppe mit den beiden nun aber durch © 
verschiedene Signaturen unterschiedenen Tracheensystemen und dem 
Lakunensystem. Man sieht deutlich, da8 die sekundaren Tracheen 
genau dem jetzigen Zustand des Lakunensystems folgen, der dem end- 
giiltigen Adersystem des Imaginalfliigels entspricht. 

Beim Vorderfliigel (Abb. 23) entspringt die sekundare Costa an der 
Basis der primaren Costa und die sekundare Subcosta an der Basis der 
primaren Subcosta. Es kommt aber auch vor, da8 beide aus dem gemein- 
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samen Stamm von Costa und Subcosta entspringen. Der sekunddare 
Radius und Cubitus zweigen von der Radiuswurzel ab. Nur die sekundare 
Axillaristrachee gehdrt der unteren Halfte des ‘Tracheenbogens an. 
Sie gabelt sich in zwei Aste, die durch die beiden Basalteile der Axillarader 
(sc) laufen; einer von beiden ist je- 
rs _weils Hauptast, wahrend der 

Sy andere nur bis zur Vereinigung 


—“ ) fay _\ der beiden Aderwurzeln lauft. 
wz () \ In der Fliigelbasis liegen noch 
~The \ (a “| Tracheenblasen, die nach Vo@EL 


[ij “~~ mit den Chordotonalorganen im 
eg engen Zusammenhang stehen. 
Sie werden ebenfalls erst mit 


Ne ~ dem sekundaren Tracheensystem 

a MENGES gebildet. In den Abbildungen 
\ \ “/f-tle) sind die Tracheenblasen der bes- 

a “Yel3) + seren Ubersicht wegen nicht ein- 

Sa Yan) gezeichnet. Das sekundare Tra- 

(0c) [oe] cheensystem des Hinterfliigels ist 


in Abb. 24 dargestellt. Hier 
zweigen alle sekunddren Tracheen 
mit Ausnahme der kurzen, nur 
im basalen Teil vorhandenen 
Costa von der Radiuswurzel ab. 
Die Costa des sekundiren Tra- 
cheensystems ist ein Nebenast 
der primaren Costa. 

Die sekunddren Tracheen fiil- 
len sich kurz vor der Ausfarbung 
aa der Fligelschuppen mit Luft. 


Abb. 24, Puppenhinterfliigel, kiinstlich gestreckt. Festzustellen, ob dies mit dem 
a Die beiden Tracheensysteme, b Lakunen- = : M 
system. Signaturen, Bezeichnungen und Ver- Ausfairbungsvorgang in Zusam 


gréBerungen wie Abb. 23. menhang steht, ist nicht Auf- 

gabe meiner Untersuchung. : 

Bei der Streckung des Fliigels nach Verlassen der Puppenexuvie dehnen 

sich die sekundaren Tracheen in die Lange. Dieses ist auch bei Philo- 

samia cynthia, wie BEHRENDS fiir Ephestia beschreibt, nicht auf eine Zell- 

vermehrung, sondern nur auf eine Zellstreckung zuriickzufiihren. Die 

primaren Tracheen zerreiBen dabei, so da& man Stiicke von ihnen teils 
in der Basis des Fliigels, teils in den Adern findet. 


IV. Die histologischen Vorgiinge der Fliigelentwicklung. 


Bei Beginn des 1. Raupenstadiums unterscheidet sich das Epithel des 
Imaginalscheibensickchens von dem der Hypodermis wenig. Mit der 
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_Verbreiterung des Innenblattes andert sich der gleichmaBige Charakter 
der Zellstrukturen der beiden Blatter. Im Laufe der Entwicklung bis 
zum 3. Rawpenstadium (Abb. 3c) verbreitert sich unter vermehrter Zell- 
_teilung das innere Blatt derartig, dais es den Eindruckeines mehrschichtigen 


en 


Abb. 25. Querschnitt durch den Fliigel in 
verschiedenen Entwicklungsstadien. a Be- 
ginn der Ausbildung der Mittelmembran im 
5. Raupenstadium, 3Tage nach 4. Haiutung. 
VergréBerung 450mal. b Fligelepithel vor 
der Ausstiilpung. VergroéBerung 900mal. 
e Fligelepithel wihrend der Ausstiilpung. 
c VergroBerung 450mal. 


Epithels macht. Die Zellen werden langzylindrisch mit einer Verdickung, 
in der der Kern sitzt. Sie gehen allmahlich in die der Hypodermis tiber. 
Die Zellen des eingestiilpten Fliigelsickchens zeigen ebenfalls eine schlanke 
zylindrische Form. Am Anfang des 5. Rawpenstadiums erfahrt das Fligel- 
blatt durch die Kernteilungsphase eine bedeutende Zellvermehrung. Die 
Basalmembran der beiden Epithelien der Ober- und Unterseite naéhern 
sich einander zwischen den Lakunen. Jn der darauffolgenden Wachstums- 
phase riicken die Kerne mehr nach der AuBenwand des Blattes (Abb. 25a). 
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Gleichzeitig werden die Zellen in lange Fortsatze ausgezogen (Abb. 25b). 
Die dabei entstehenden Zwischenraume zwischen den Zellfortsétzen sind 
mit Hamolymphe angefillt. Wahrend der Ausstiilpung (Abb. 25c) ist 
die Mittelmembran deutlich ausgebildet. Abb. 26 zeigt einen Fligel 
nach der Ausstiilpung vor der Wachstumsphase. Deutlich lassen sich 

3 weitlumige, spater die Adern bildende 
Lakunen c, sc, 7, cw und die engere 
m-Lakune unterscheiden. Die Zellfort- 
sitze haben sich zu einzelnen Biindeln 
zusammengelegt. Darauf folgt ein 
= starkes Zellwachstum, wobei die 
Kerne wieder in eine Reihe zu 
liegen kommen (Abb. 27). Die Mittel- 
membran ist zu einer diinnen Schicht 
geworden, von der die Zellfortsatze 
biindelweise zu dem Epithel laufen. 
Dieses ist im Verhaltnis zur Fliigel- 
dicke sehr niedrig und hat sich in- 
folge des starken Wachstums in der 
Wachstumsphase gefaltelt. Nach der 
Hautung zur Puppe werden Zell- 


Sa Gs ase 
Abb, 26. Schematisierter Schnitt durch Abb. 27. Epithel des Fliigels kurz vor 


einen Vorpuppenvorderfligel, 6 Tage nach Verpuppung. 


Hinspinnen. VergréBerung 35mal. ’ VergroBerung 35mal. ~ 
Bezeichnung s. Abb. 2. , 


fortsitze und Mittelmembran neu ausgebildet. In der Kernteilungs- 
phase liegen die Kerne nicht mehr in einer Reihe, sondern so unregelmafgig, 
daB das anfangs flache, kubische Epithel wieder zu einem Zylinderepithel 
mit schmalen, langen Zellen wird, die so ineinander geschoben sind, 
daB sie wie in mehreren Schichten angeordnet erscheinen. Gleichzeitig 
mit dieser Periode verlauft die Herausbildung der Schuppenmutter- 
zellen (Abb. 28a). Fiir die Einzelheiten dariiber verweise ich auf KOHLERS 
Untersuchungen, da ich keine Abweichungen feststellen konnte. In der 
folgenden Wachstumsphase riicken die Zellkerne wieder in eine Reihe 
(Abb. 28b), und das Epithel faltelt sich (Abb. 29a), da die Langsaus- 


Abb. 28. a Fliigelepithel mit Schuppenmutterzellen 8'Tage nach Verpuppung, Lingsschnitt. 
b Faltelung des Puppenfliigels und Bildung der Schuppen 16 Tage nach Verpuppung, 
Langsschnitt. VergroBerung 900mal. Ly Lymphozyt, S Schuppenmutterzelle. 


(Tr) [Tr] 


ibb. 29. Schnitte durch Puppenfliigel. a Faltelung im Langsschnitt. VergroBerung 35mal. 
Ader kurz nach der Chitinbildung, 25 Tage nach Verpuppung, Querschnitt. VergréBerung 
60mal. Zr primare Trachee, [7r] sekundaére Trachee. 
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dehnung des Fligels zu gro fiir den in der Fliigelscheide vorhandenen 
Raum ist. Die Kerne liegen jetzt in einer anscheinend homogenen 
Plasmamasse; Zellgrenzen lassen sich nicht mehr feststellen. Vor der 
Faltung hat sich eine diinne Membran von der Oberflache abgesondert, 
die den Faltungsvorgang nicht mitmacht. Das Plasma der Epithelzellen 
zeigt jetzt einen vakuoligen Charakter, was die bald erfolgende Chitin- 
abscheidung ankiindigt. Besonders stark ist die Chitinbildung an der 
Unterseite der Lakunen. Abb. 30 zeigt die Unterseite des Puppen- 
vorderfliigels kurz nach vollendeter Chitinabsonderung und Abb. 29b 

c ’ dasselbeimSchnitt. DieAdern lassen 
-sc ein geripptes Aussehen erkennen, 
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Abb. 30. Unterseite des Vorderfliigels kurz Abb. 31. Streckung des Vorderfliigels in 
nach ,vollendeter Chitinabsonderung, Be- Aqua destillata nach der Wachstumsphase. 
zeichnung s. Abb. 2. VergroBerung Imal. a Gewdhnlicher 
3 Puppenfliigel, b gestreckter Fliigel. 


das durch die Faltung hervorgerufen wird. Die Groé8enzunahme des 
Fligels kurz nach der Hautung ist nur durch die Streckung der Falten 
des Epithels und der Adern bedingt, denn nach Vollendung der Wachs- 
tumsphase la8t sich schon der Fliigel in Aqua destillata auf die definitive 
GroBe bringen (Abb. 31). Dieser Entwicklungsabschnitt ist eingehend 
von KOHLER und BEHRENDS untersucht worden. Da Philosamia cynthia 
keine bedeutenden Unterschiede zeigt, eriibrigt sich eine genauere Be- 
schreibung. : 


Zusammenfassung. 

1. Das Lakunensystem wird vor dem Einwachsen der primaren 
Tracheen in das Fliigelblatt in seinen Hauptziigen gebildet, und zwar vom 
auReren Rand der Imaginalscheibe nach innen fortschreitend. Etwe 
100 Stunden nach der 4. Hautung, 4—5 Tage vor dem Einspinnen, bildet 
sich die Randlakune, womit die definitive Form des Fliigels sichtba 
wird. 120—150 Stunden nach der 4. Hautung la8t das Lakunensyster 
die Gliederung des definitiven Adersystems erkennen, indem der Radiu: 
am Vorderfliigel 5, am Hinterfliigel 3 und der Cubitus an beiden Fligeli 
3 Aste tragt. Der basale Teil der Media- und die Analislakune sinc 
an beiden Fliigeln schon zu dieser Zeit sehr eng im Vergleich zu der 
ubrigen Lakunen. ' 

2. Von dem Trachealknauel an der Basis der Imaginalscheibe gelanger 
nacheinander zwei Tracheolensysteme in die Fliigelanlage. Das ersti 
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Tracheolensystem dringt am 1. Tage des letzten Raupenstadiums, zur 
Zeit der Lakunenbildung an den Stellen, an denen spater Tracheen 
einwachsen, in die Fliigelanlage ein. Ihm liegt die erste Luftversorgung 
der Fliigelanlage bis zur Ausstiilpung in der Vorpuppe ob. Das zweite 
Tracheolensystem gelangt mit der Ausstiilpung in die Fliigelanlage. 
Es leistet die zweite Luftversorgung der Fligelanlage, nimlich wahrend 
der Vorpuppenzeit. 

3. Ferner werden nacheinander zwei Tracheensysteme gebildet. Das 
erste Tracheensystem beginnt etwa 3 Tage nach der letzten Raupen- 
hautung in die Fliigelanlage einzuwachsen. Seine Verzweigungsverhiltnisse 
werden friiher festgelegt und stellen einen primitiveren Zustand dar 
als die Anordnung der Hauptbahnen des sekundaren Tracheolensystems. 
Hs fiillt sich aber erst spater als dieses mit Luft und leistet die dritte 
Luftversorgung der Fliigelanlage fiir die Dauer der Puppenzeit. Das 
zweite Tracheensystem bildet sich wahrend der Puppenzeit durch Aus- 
wachsen neuer Hauptstamme und Aste von den Tracheen der Fliigelbasis 
aus. Die Hauptstaémme gehen teilweise von anderen Abzweigungen des 
Tracheenbogens an der Fliigelbasis aus als beim primaren Tracheen- 
system. Die Verzweigung der Hauptstaimme ist ebenfalls anders als beim 
primaren System und entspricht dem Adersystem des Imaginalfliigels. 
Das zweite Tracheensystem fiillt sich kurz vor Beginn der Schuppen- 
ausfarbung mit Luft. Ihm liegt die vierte Luftversorgung, namlich fir 
die Zeit des Imaginalstadiums, ob. 

4, 2—3 Tage nach der Verpuppung werden Teile der Mittelmembran 
und der Zellfortsitze neu gebildet. 

5. Zur Festlegung der Homologie ‘der Fliigeladern ist das primare 
Tracheensystem, nicht das sekundare oder die beiden Tracheolensysteme 
cut geeignet. Bei einer Ader (m, des Hinterfliigels) entspricht aber 
auch die Versorgung durch das primare Tracheerisystem nicht dem aus 
Jem Aufbau des Gesamtgedders mit ziemlicher Sicherheit zu erschlieBenden 
morphologischen Wert. 

Die folgende Tabelle gibt einen Uberblick iiber die zeitlichen Ver- 
naltnisse bei der Entwicklung und Funktion der vier luftversorgenden 
Systeme des Fliigels: 


Zeitraum der Luftversorgung 


Zeitpunkt des Hin- 
wachsens ‘in den 
Fliigel 


Beginn Ende 


|. Tracheolensystem 12 Std. nach mit dem Hin- Ausstilpung 
1V. Hautung wachsen 

». Tracheolensystem zur Zeit der Ausstiilpung Verpuppung 
Ausstiilpung 

1. Tracheensystem 80 Std. nach Verpuppung Schliipfen des 
IV. Hautung Falters 


in der Puppe kurz vor Schuppen-| Tod des Falters 


2. Tracheensystem 
ausfarbung 
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_. I. Fragestellung, Material und Technik. 

Bei der Untersuchung des Nervensystems der Mehlmotte Hphestia 
kithniella Z. ? fiel mir auf, daB das Tracheensystem des imaginalen Fliigels 
wesentliche Abweichungen gegeniiber dem des Puppenfliigels aufweist. 
Sein Bau und seine Entstehung wurden von KOHLER (1932) beschrieben. 
Es wurde von ihm als das endgiiltige Fligeltracheensystem angesehen. 
Die Lakunen des Vorpuppentfliigels werden, wie KOHLER zeigt, zum Teil 
zurickgebildet: Im Vorderfliigel, der wegen der zahlreichen an ihm vor- 
genommenen entwicklungsphysiologischen Untersuchungen —besonders 
interessiert, werden der Basalstamm der Media und die Analis, im Hinter- 
fliigel der Mediastamm reduziert. Einige Lakunen werden verlagert und 
verschmelzen miteinander. Die Adern, d.h. die stiitzenden Chitinleisten 
des Fliigels, sind besonders starke Chitinausscheidungen des Lakunen- 
deckepithels, ihre Entstehung ist also ein Teilproze der Lakunenent- 
wicklung. Das Tracheensystem bleibt nach KOHLER (S. 614) im Gegen- 
satz zum Lakunensystem so, wie es in der spiten Vorpuppe war: In seinen 
Verzweigungen entspricht es genau dem Vorpuppenlakunensystem, 

1 Als Dissertation angenommen von der Mathematisch-naturwissenschaftlichen 


Fakultat der Universitat Géttingen. 
2 Noch nicht abgeschlossen. 
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Nebeniste sind nicht vorhanden, die Tracheen der reduzierten Lakunen 
bleiben erhalten. Es ergab sich nun aber, daf im Imaginalfliigel em ganz 
anderes Tracheensystem vorhanden ist: Wo Lakunen verschwinden, 
geht eine Riickbildung der Tracheen nebenher; und die Aste der Medial- 
lakunen, die ja bestehen bleiben, werden von Tracheen aus Nachbar- 
lakunen neu versorgt. 

Die Entwicklung dieser drei Systeme (Lakunen, Adern, Tracheen) 
genauer zu untersuchen, erschien aus folgenden Griinden ndtig: 1. La- 
kunen und Tracheen sind das Versorgungssystem des Fliigels, sie konnen 


daher durch stoffliche Einwirkungen die Entwicklungsvorgange mit-— 


bestimmen. 2. Bei manchen operativen Eingriffen (KUHN-ENGELHARDT) — 


werden nicht nur die Epithelien, sondern auch Lakunen und Tracheen — 
betroffen, regenerative Vorgange treten auf1, welche mit der Normal-_ 
entwicklung verglichen werden miissen. 3. Zwischen gewissen Zeichnungs- 

elementen und bestimmten Adern bestehen feste Beziehungen, z. B. liegen — 
die Pfeilecken der Querbinden bei Hphestia immer auf den Adern, die 


Mittelflecken sind immer gleich orientiert (KUHN-HENKE 1929), auch — 


bei operierten Tieren (KiHN-v. ENGELHARDT 1933). Die Randflecken . 
liegen jeweils zwischen den Adern am distalen Fliigelrand. Auf ahn- 

liche, mehr oder weniger feste Zusammenhange zwischen bestimmten 
Adern und der Lage bestimmter Zeichnungselemente, hinter denen man — 
vielleicht gemeinsame Determination oder (z. B. bei den Randflecken) | 
Aufteilung eines Organisationsfeldes durch Adern oder Lakunen vermuten 
darf, weisen Variantenreihen bei Argynnis paphia (KUHN 1926) und 
auch bei anderen Schmetterlingen hin. 4. Eine Metamorphose des 


Fliigeltracheensystems ist bisher noch nie bei Insekten beschrieben — 


worden, sie stellt vielleicht eine Besonderheit der Lepidopteren? dar 
und ist aus diesem Grunde nicht nur ontogenetisch, sondern auch 


phylogenetisch bedeutungsvoll. Bei Tenebrio findet eine gleiche Meta- | 


morphose des Fliigeltracheensystems nicht statt, wie Herr HunpDERT- | 
MARK bei seiner Untersuchung in unserem Institut festgestellt hat3, 
ebensowenig bei dem Hymenopter Habrobracon (J. ScHuiirER, 1933). 
Kine Untersuchung der Entwicklung des Dipterenfliigels ist in unserem 
Institut in Angriff genommen worden 4. . 


Zu den Untersuchungen wurden Tiere aus einem schwarzen und einem wild- | 
farbigen Stamm verwendet. Vorwiegend wurden Schnittpraiparate untersucht nach — 
der bei KOHLER angegebenen Methode: Fixierung nach Bourn-ALLEN 4—8 Stunden, 
Alkoholreihe, Methylbenzoatcelloidin, Benzol, Paraffin 55—60°. Gefarbt wurden 


1 In Untersuchung. 

* Herr Kunrzx untersucht in unserem Institut die Fliigelentwicklung der Makro- ' 

lepidopteren. . 

3 Noch nicht verédffentlicht. 

* Ich danke meinem Lehrer Prof. Dr. Kit fiir die Anregung und Férderung 

dieser Arbeit, sowie der Studienstiftung des Deutschen Volkes, die mir die Durch- | 
fiihrung meines Studiums erméglichte. 
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die 3—7 yw dicken Schnitte fast ausnahmslos mit Eisenhamatoxylin nach HEIDEN- 
HAIN. 

Die Totalpraparate wurden frisch in Ringerlésung oder Glycerin oder ‘fixiert 
und mit Boraxkarmin oder Hisenhamatoxylin gefarbt untersucht. Gefarbte Pra- 
parate sind allerdings nur zweckmafig bei bis zu etwa 6 Tage alten Fliigeln, da auf 
spateren Stadien die Schuppen schon zu weit entwickelt sind und das Praparat 
_infolge starker Farbung undurchsichtig machen. Ungefarbte Fliigel, in Glycerin 

untersucht und bei seitlicher Beleuchtung von der Riickseite betrachtet, zeigen 
auf allen Puppenstadien ganz deutlich das silbern aufleuchtende (aus der Vorpuppe 
stammende) primare Tracheensystem. Riickseitige Beobachtung ist deshalb notig, 
weil auf der Fliigeloberseite auf den Lakunen dichtgedrangt Schuppen stehen und 
die Tracheen verdecken, auf der Unterseite liegt nur das durchsichtige Aderchitin. 


Erklérung der Abkiirzungen bei den Zeichnungen. 


A Ader: N. Nerv 

an Analis r Radius 

a 1. Axillaris 8 Subcosta 

B 2. Axillaris Sch Schuppe 

Bl Tracheenblase Schbz Schuppenbildungszelle 
c Costa Schb Schuppenbalg 

cu  Cubitus Schst Schuppenstiel 

y 3. Axillaris Sk  Sinneskuppel 

Ff  #Fibrillen Sp  Spitze von TIT 

L = Lakune Spr  Sprossungszone an T I 
Lb  lLakunenboden Sz Sinneszelle : 

Id LUakunendach (7)  Primare Trachee + 

Ly Luymphozyt [Z] Sekundare Trachee * 
m Media Tb  Tracheenblase 

MM Mittelmembran Te  Tracheole 

Mi Mitose Tlq ‘Tracheole mit Querstreifung. 


II. Bildung des Fliigellakunen- und Adersystems. 
a) Differenzierung der Lakunen und Adern. 


Im 5. Raupenstadium wachsen aus dem Lateralast des seitlichen 
Tracheenhauptstammes auf jeder Korperseite die Fliigeltracheen aus 
und schieben sich zwischen die Basalmembranen der beiden Fliigel- 
epithelien. ,, Dabei entstehen gleichzeitig um die Tracheen herum Lakunen, 
in die die Hamolyse eindringt“ (KOHLER, 8. 592). ,,Die Anzahl der 
Tracheen- und Blutlakunenaste ist also in der Imaginalscheibe gleich“ 
(Kouter, 8. 610 unten). Ob bei diesem ProzeB die Tracheen die mechani- 
sche Ursache der Blutlakunenbildung sind und diesen die Richtung vor- 
schreiben, kann selbstversténdlich nicht durch eine histologische Unter- 
suchung entschieden werden. | 

HunpDERTMARK stellt bei seiner Untersuchung an T'enebrio fest (1935), daB manch- 


mal schon Lakunen in der Imaginalscheibe bestehen, bevor die Tracheen ausgewachsen 
sind. Allerdings sind auf diesem Stadium schon immer die Tracheenknospen an den 


1 Die einzelnen Tracheenstémme und Aste sind mit denselben Bezeichnungen 
wie die Stammlakunen, durch welche sie laufen, benannt, jedoch die primaren — 
Tracheen in ( ), die sekundaren in [ ], vgl. 8. 582. 


%. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 30. 39 
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Lateralasten an der Fliigelwurzel vorhanden. Diese kénnten in der Bieibew sae 
im Larvenkérper bestimmte Strémungsrichtungen erzeugen (etwa wie Buhnen!), 
und auf die Epithelien der Ober- und Unterseite des Fligels stoBend, diese an be- 
stimmten Stellen zum Auseinanderweichen anreizen. Diese Betrachtungen stellen 
aber nur Fragen fiir experimentelle Untersuchungen. Im spaten Puppenfliigel 
entstehen bei Tenebrio bestimmt Lakunen ohne Mitwirkung von Tracheen, da in 
ihnen niemals Tracheen vorhanden sind. 


ld 71 L mn 


c 4b d 


Abb. 1. Querschnitte durch Lakunen des Puppenfliigels. a,b Puppenalter 2 Stunden, 
c,d 50 Stunden; a,c Radius; b, d Media. Vergré8erung 300mal. 


Die Scheidewande der Lakunen sind in der Imaginalscheibe urspriing- 
lich die Epithelzellen der Fliigelober- und -unterseite, die sich iiberall, 
wo keine Lakune verlauft, in der Basalmembran beriihren. Spater weichen 
die Epithelien auseinander und von jeder Hypodermiszelle zieht ein 
Plasmastrang zu der zwischen den Epithelien liegenden Mittelmembran. 
Diese teilt sich an den Lakunen und umkleidet diese (Abb. 1). Die Mittel- 
membran ist nicht gleichmaBig nach oben und unten. ausgebuchtet; 
oberhalb der Lakune ist sie ziemlich flach gewolbt, wahrend die Seiten- 
wande und der Lakunenboden durch die nach unten ausgebuchtete 
untere Spalthalfte der Mittelmembran gebildet werden. — Die Lakunen 
sind also in der Imaginalscheibe und im jungen Puppenfliigel réhren- 


* ~ 
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formige, die Tracheen enthaltende Spaltraiume in der (zur Mittelmembran 
gewordenen) Basalmembran der Fliigelepithelien. Wahrend der Fliigel- 
ausstiilpung werden sie betrichtlich erweitert. 

Bei der Erweiterung der Lakunen nihern sich Mittelmembran und 
Oberseiten- bzw. Unterseitenepithel. Bei etwa 30 Stunden Puppenalter 
beginnt eine starke Zunahme des Plasmas der die Lakune begrenzenden 
Epithelzellen, besonders der Lakunenbodenzellen; und die Mittelmembran 
legt sich dem Epithel dicht an (Abb. 1c, 2a). Diese Entwicklung erfolgt 


Schbz 7z NV Sth 


Abb. 2. Querschnitte durch Lakunen im Puppenalter von 130 Stunden. a Radius, b Media. 
VergroBerung 1000mal. 


nicht an den Lakunen, die zuriickgebildet werden, sie bleiben verhaltnis- 
maBig enge Réhren in der Mittelmembran bis zu deren Auflésung (Abb. 1b, 
1d, 2b, 6,8). Von da ab kann man sie kaum noch als Lakunen ansprechen. 
Der Lakunenboden besteht bei den an das Unterseitenepithel gren- 
zenden Lakunen auf jungen Stadien aus einem Plattenepithel (Abb. la, 
lc). An diesem Epithel- spielen sich vorwiegend die weiteren Differen- 
zierungen der Lakunenwand ab. Das Lakunendach macht alle Diffe- 
renzierungen des Oberseitenepithels mit (KOHLER): HypodermisvergroBe- 
rung, differentielle Mitosen, Schuppenbildung usw. Als besondere Ditfe- 
renzierungen des Lakunendaches finden sich in bestimmten Abstanden 
Sinneskuppeln (Abb. 5). Von ihnen liegen auf der Unterseite nur je 
zwei bis drei am Ende jeder Lakune, wo diese in die Randlakune ein- 
miindet. Die Zellen des Plattenepithels wachsen in den folgenden Tagen 
(60—130 Stunden) zu einem hohen Zylinderepithel aus (Abb. 2a). Der 
Querschnitt der Zellen ist polygonal, in der Fliigellangsrichtung gestreckt. 
| 39% 
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(Abb. 3). Im Lakunenboden kommen keine Schuppenbildungszellen 


vor; dementsprechend stehen auf der Fliigelunterseite keine Schuppen 
auf den Adern. Auf dem Hinterfliigel wird auf Ober- und Unterseite sehr 
nahe der Ader zu beiden Seiten je eine Reihe besonders langer haarformi- 
ger Schuppen gebildet. Zellgrenzen sind in dem Bodenepithel von etwa 
160 Stunden ab, wie in den anderen Epithelien auch, nicht mehr fest- 
zustellen (Abb. 4). Wie an allen anderen Hypodermiszellen hebt sich nach 
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Abb. 3. Flachschnitt durch das Lakunenbodenepithel und das angrenzende Epithel der 


- 


Fliigelunterseite. Lakunenboden ohne. Schuppenbildungszellen. Ansicht von innen. — 


130 Stunden. VergroBerung 1000mal. 


dieser Zeit vom Lakunenbodenepithel eine Chitinlamelle ab (Abb. 5), 


und zugleich kiindigt sich die Chitinbildung an. Kurz vor der Chitin- | 


bildung tritt ein charakteristischer Vorgang auf; das Plasma des Syn- 
cytiums wird stark vakuolig und die Kerne nahern sich der Oberflache 
(Abb. 4, 5). Die Chitinablagerung selbst fallt zeitlich mit der Chitini- 


sierung des tibrigen Fliigels zusammen. Eine eigentliche Ader (Chitin- — 
leiste) ist nur auf der Unterseite des Fliigels ausgebildet (Abb: 7). Uber 


der Lakune ist das Chitin kaum dicker als an anderen Fliigelstellen 


(Abb. 7). Diese Verdickung geht ohne scharfe Grenze in das diinnere 
Chitin iiber. 
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Zur Zeit der Ausférbung des Fliigels spielt sich in den Epithelzellen 
und deren Fortsatzen noch ein bisher nicht bekannter Vorgang ab, an 
; Sohst 


Mey aig, a eS IN 
Abb. 5. Radius quer, 288 Stunden. Vergré8erung 1000mal. 


dem das Aderepithel in besonderer Weise teil hat: Es bilden. sich in den 
Epithelzellen starke Fibrillenbiindel (Abb.7, 8). die unmittelbar am 
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Chitin ansetzen, die Zellfortsitze durchlaufen und mit Fibrillen der 
gegeniiberliegenden Hypodermislamelle anastomosieren. Sie k6nnen — 


Abb. 6. Media quer, 288 Stunden. 
VergréBerung 1000mal. 


Abb. 7. Radius quer, 480 Stunden. Ausgefairbtes Tier. VergréBerung 1000mal. 


von der Funktion der Fibrillen richtig ist, unter dem Druck der 
beim Hauten eindringenden Hamolymphe im wesentlichen nur in der 


Lange dehnbar. 


ihrem Verlauf nach als Spannfdiden — 
(Tonofibrillen) zwischen den Epi- | 
thelien aufgefaBt werden. In den 
Lakunenbodenzellen entstehen auch 

solche Fibrillen, sie verlaufen aber | 
nicht von der Fliigelober- zur Fliigel- . 
unterseite, sondern von links nach 

rechts unter der Lakune durch das 
Syncytium nach der anderen Seite 
und setzen ebenfalls am Chitin an 
(Abb. 7). Sie kénnen ein Auseinan- — 
derziehen der Ader in der Breite ver- 

hindern, solange die Ader beim — 
Schliipfen der Imago noch weich ist. 

Die Ader ist, wenn diese Annahme > 


Lb 


i 
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b) Die Anordnung des Fliigelgedders. 

_ Abb. 9 zeigt das Adersystem des fertigen Vorder- und Hinterfliigels. 
Die Bezeichnung der Adern folgt der Comstock-NEEDHAM-ENDERLEIN- 
sSchen Terminologie, wie sie auch von KiHn und Henxe (1929) und 
KOxLER (1932) angewandt wurde. Auf dem Vorderfliigel haben folgende 
Lakunen eine Ader ausgebildet: Subcosta sc, Radius r mit den Asten ee 
r, und r,, die Mediadste m, und ms, Cubitus cu mit den Asten cu, und cvs, 
die Axillaradern « und f. 


Abb. 8. Media quer, 480 Stun- Abb, 9. Adersystem des fertigen Fliigels. 
den aus demselben Praparat a Vorderfliigel, b Hinterfliigel, 
wie Abb. 7. VergréBerung VergréBerung 9mal. 

1000mal. 


Nachdem zuerst die Lakunen in der Imaginalscheibe des Hinter- 
fliigels sehr ahnlich wie in der des Vorderfliigels angelegt wurden, werden 
sie in der Vorpuppe und jungen Puppe etwas abgewandelt (KOHLER, 1932, 
S. 613, Abb. 34b, 35b): Die Lakunen se und r, und ebenso 7, und m ver- 
schmelzen. Und schlieBlich bilden die beiden Sammellakunen gemeinsam 
nur eine einzige Ader y aus. So verlaufen im fertigen Hinterfliigel folgende 
Lakunen mit Adern: sc + r mit den Endasten 7, und 7., m,, ms, cu mit 
eu, und Cus, an, « und Pf. 

Es sind also im Fliigel drei Ldngssysteme vorhanden, deren Herkunft 
yetrennt untersucht werden muB, Lakunen, Tracheen und Adern. Hierzu 
kommen noch als viertes Langssystem die Nerven, deren Entwicklung 
i einer spiteren Arbeit dargestellt werden soll. Die Adern (Abb. 9) 
sntsprechen natiirlich bestimmten Lakunen, da sie ja ontogenetisch der- 
selben Herkunft sind. Lakunen und Adern kénnen daher gleich benannt 
werden. Dabei darf nicht iibersehen werden, daf in beiden Fligeln m, 
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und m, zwar als Nebenaste der Lakune m entstanden sind, daf sie aber im 
Imaginalfliigel als Aste von r baw. cu verlaufen. Es sind zwischen den 
genannten Lakunen sekundar Durchbruchstellen entstanden. 


Ill. Die Metamorphose des Fliigeltracheensystems. 
a) Vergleich des Vorpuppen- und Imaginalfligeltracheensystems. 


Die Nachpriifung ergab, daB die Entstehung des ersten T'racheensystems — 
so vor sich geht, wie sie KOHLER (1932) beschrieben hat. Abb. 10 gibt — 
den .Verlauf der aus der Vorpuppe | 
stammenden Tracheen in den Fliigeln | 


(Ty) (Mz) 


(st)_| 


(O~ 


(m\ 


(7) 


einer 6 Tage alten Puppe wieder (vgl. 


K6uuER, Abb. 35, KtHN-ENGEL-— 
HARDT, Abb. 2, 4a). Das Fliigel- — 
scheidenchitin ist unter Wasser ab- | 


prapariert, der Vorderfligel heraus- 
geschlagen und nach hinten umge- 
klappt, das Tracheensystem des Hin- 
terfliigels scheint deutlich durch sein 


dimnes Chitinscheidenblatt durch. — 


Die Bezeichnung des Tracheen- 


systems soll die tatsichlichen Ver-— 
zweigungsverhaltnisse der Tracheen-_ 


stimme im Fliigel wiedergeben. So 


werden die Aste eines Tracheen- 


(@) (an) 


fee 


(Ch2) (Cu;) (Mm) 


(7) () (T2,) 


Abb. 10. Puppenfligel, 6 Tage alt, primires Tracheensystem. VergréBerung 18mal. 


stammes jeweils von vorn nach hinten durchgehend numeriert und die 
Bezeichnungen des primdren Tracheensystems in runde Klammern gesetzt. 
Im Vorpuppen-Vorderfligel stimmen Tracheen- und Lakunenverlauf gut 
uberein. Im Vorderfliigel sind regelmaBig folgende Tracheen vorhanden: 
(r) in der Subcosta (sc), (r) im Radius mit drei Asten (r,), (7), (73) in den 


Adern r;, 72, 74, (m) in der angelegten Medialakune mit zwei Asten (m,) 
und (m,) in den Adern m, und ms, Cubitus (cu) mit zwei Asten (cu), 
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(Cty), (an) in der Analis an, (x) und (8) in der 1. und 2. Axillarlakune («) 
und (). Bisweilen sind auch noch eine Costaltrachee (c) in der Vorderrand- 

lakune und eine 3. Axillaris (y) in der Hinterrandlakune vorhanden 
(vgl. KOHN und von ENGELHARDT 1933, S. 666f.; Abb. 2). 
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Abb. 11. Sekundires Tracheensystem in den Imaginalfliigeln. a Vorderfliigel, b Hinterfliigel. 
5; VergréBerung 12mal. 


Im Hinterfliigel liegen: (sc), (r) mit (r,) und (7g), (m) mit (m,) und 
(m,), (cw) mit (cu,) und (cu,), (an), (x) und (A). 

In beiden Imaginalfliigeln (Abb. 11) werden bestimmte Lakunen anders 
von Tracheen versorgt als im Vorpuppenfligel. Es ist keme Mediatrachee 
vorhanden; im Vorderfliigel fehlt auBerdem die Analtrachee. Die End- 
aste der Medialakune, die in beiden Fliigeln gut ausgebildet sind, fiithren 
Tracheen, die von den Tracheen der Nachbarlakunen r, und cu, ent- 
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springen. Die Bezeichnungen des sekunddren Tracheensystems miissen 
dessen Endverzweigungsverhaltnissen entsprechen. Sie werden zum 
Unterschied von den Lakunen und Adern sowie von den primaren 
Tracheen in eckige Klammer gesetzt. Im Vorderfliigel liegen: [sc], [7] 
mit den Endasten [7], [72], [73] in Ader r, und [74] in Ader m,, [cw] mit 
[cu,] in Ader ms, [cu,] in cu, und [cus] in Ader cus, [x] und [B]. Die Ader 
7, (Abb. 9) kann auch durch einen Ast von der Subcosta-Trachee aus 
versorgt werden (Abb. 11), so daB nur zwei sekundare Radiustracheenaste 
vorliegen. Im Hinterfliigel verlaufen: manchmal eine kleine [¢]; [se] + 


[r] (im gemeinsamer Lakune); die [r]-Aste [r,], [ro], [73] in m,; [ew] mit — 


[ew,] in mg, [cu,] in cu, und [cus] in cv. In Abb. 15 sind das primare 
und das sekundére Tracheensystem nebeneinander zu sehen. 


Im Gegensatz zum Vorpuppentracheensystem, das unverzweigt ist, — 
besitzen alle Tracheen des Imaginalfliigels viele Nebenzweige, die nicht — 
in den Lakunen, sondern frei zwischen den Epithelien fein verastelt ver- _ 


laufen. Der von KOHLER angenommene Unterschied zwischen dem von © 


ihm beschriebenen Mikrolepidopter EHphestia und den vor ihm unter- 
suchten Makrolepidopteren besteht also hinsichtlich der Tracheenver- 
zweigung nicht. 


| 


Ein dritter wesentlicher Unterschied zwischen Puppen- und Imaginal- | 


fliigeltracheensystem ist, daB im Fliigel der Imago in der Wurzel an 


einigen Tracheenstammen groBe T'racheenblasen inserieren, die anschei- — 


nend in jedem Fliigel mit je zwei Chordotonalorganen in Beziehung 
stehen. Da iiber deren Bau und Entstehung noch weitere Untersuchungen 
notig sind, wird in dieser Arbeit nur ihre Anzahl und Histogenese (S. 592) 


mitgeteilt, wihrend die feinere morphologische Untersuchung noch er- 


folgen muB. Im Vorderfliigel liegen 4 groBe Blasen, die miteinander 


in Verbindung stehen (Abb. 22). Zwei von ihnen (Bl. I und II) hangen — 
an dem Basalstiick von [r] und [cw], zwei (BI II und ITI) an dem Basal- — 
stiick von [«] und [6]. Dazu ist die Subcostatrachee in ihrem ganzen 


proximalen Drittel blasenartig erweitert. 


6) Bildung des sekunddren und Riickbildung der primdren Pracheen. : 


Die Metamorphose des Tracheensystems in der Puppe ist KOHLER 
offenbar deshalb entgangen, weil am Puppenfliigeltotalpraparat bis kurz 
vor dem Schliipfen der Imago nur das primare System mit Luft gefiillt 
ist und silbern aufleuchtet. Das metamorphosierte System ist bei der 
Puppe nur im Schnittpraparat zu sehen. Erst beim Schliipfen der 
Imago fillt es sich mit Luft und kann im Totalpraparat dargestellt werden. 
Die Metamorphose des Fliigeltracheensystems besteht in einer Neubildung 
der bleibenden Tracheen von in der Wurzel gelegenen Knospungszonen 
an den alten Tracheen aus, womit gleichzeitig ein Abbau der alten 
Tracheen einhergeht. In der Fliigelwurzel, fast im Puppenkérper, fallt 
schon bald nach der Verpuppung an den Tracheen (sc), (r), (cu), (an) 
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Abb. 14. 


Abb. 13. 


Abb. 12. Querschnitt durch eine primiére 
Trachee mit Sprossungszone, 79 Stunden. 
VergréBerung 1000mal. 


Abb. 13. Sprossungszone an einer primiéren 
Trachee, lings, 53 Stunden. VergréBerung 
400mal. 


Abb. 14. SproBspitze einer sekundéren 
Trachee, 216Stunden. VergréBerung 550mal. 
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und («) jeweils eine kurze Zone auf mit einer im Gegensatz zum Hauptteil 


der Trachee dicken Plasmaschicht und vielen chromatinreichen Kernen, © 


die sich mitotisch teilen. Scharfe Zellgrenzen sind nicht ZU erkennen, 
nur schneiden von der Oberfliche her noch schwache Furchen in das Plas- 


ma ein, und in diesen Furchen, der Trachee eng anliegend, verlaufende | 
Tracheolen téuschen bei Betrachtung von Flachschnitten haufig helle | 


(7) fags (Tt) (Te) (7) 


b Le Cugl 


Abb. 15. Schema der Linge der sekundiren Tracheen; a im Alter von 9—10 Tagen, b yon 


15 Tagen Puppenalter. Diinn ausgezogen: primires System; stark ausgezogen: sekundares | 


System. VergréBerung 18mal. 


Zellgrenzen vor. Abb. 12 und 13 zeigen die Knospungszone im Quer- 
und Langsschnitt. Nicht aus allen Knospungszonen gehen neue Tracheen- 
stémme hervor, manche bilden Blasen. 

Die Knospe einer Sekunddrtrachee, die zunichst nur einen Ring von 
etwa zwei bis drei Kernlangen ausmacht, vergro8ert sich im Lauf der 
ersten 48 Stunden nach der Verpuppung durch fortgesetze Mitosen 
und Plasmazunahme bis zu ungefahr 10 Zellangen (gezahlt an den Kernen 
von Langsschnitten). Das Plasma liegt vorwiegend auf einer Seite der 
alten Trachee. Distalwarts wachst die Spitze der sekundaéren Trachee 
von dem alten Stamm vor (Abb. 13). Diese Spitze wachst in die Lakune 
ein, und schon bei einer Lange des Sprosses von nur wenigen Zellangen 
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tritt in ihm zwischen den Kernen ein feiner Kanal auf, der direkt an der 
Matrix der Muttertrachee beginnt und bis kurz hinter die Spitze reicht. 
Er enthalt eine ziemlich stark fairbbare Fliissigkeit und ist klar vom 
Plasma abgesetzt, aber nicht durch eine besondere Membran davon 
geschieden. Man kann ihn also nach seinem Bau als eine groBe Vakuole 
des Syncytiums auffassen. Die wachsende Spitze (Abb. 14) gibt in kurzen 
Absténden nach allen Seiten pseudopodienartige Plasmafortsitze ab; 


Abb. 16. Flachschnitt durch eine Lakune mit Tracheolen, primarer und sekundarer Trachee, 
216 Stunden. VergréBerung 550mal. 


sie erreicht die Mitte der Lakunenlinge in ungefaéhr 9—10 Tagen (Abb. 15a), 
und ist bei 15 Tagen Puppenalter in der Randlakune angelangt. Abb. 15b 
zeigt den Ort der verschiedenen sekundaren Tracheenspitzen in verschie- 
denen Puppenaltersstadien. 

Die pseudopodienartigen Auslaéufer an dem sekundaren Tracheen- 
stamm (Abb. 14) sind die ersten Ansatze der Nebendste der sekunddren 
Trachee. Wahrend die Tracheenspitze noch fortwahrend nach der distalen 
Randlakune zu weiterwachst, gibt sie unweit ihrer Wachstumsspitze 
immer neue Plasmadstchen ab. Wahrenddessen differenzieren sich weiter 
proximalwarts schon die Nebendste. Abb. 16 zeigt ein Stiick derselben 
Trachee wie Abb. 14, nur weiter proximal. In Abb. 17a und b sind Stiicke 
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des Basalstammes einer um einen Tag alteren Trachee wiedergegeben. 


Die Plasmastringe der Tracheenmatrix werden nach und nach dicker, 


ohne zunachst Kerne zu enthalten. Dann wachsen die in der Nahe eines” 


SeitenzweigsproBes gelegenen Kerne stark heran (Abb. 17a), teilen sich 


Cc 


Abb. 17. Nebeniste sekundiirer Tracheen. a, b 240 Stunden. a Spro8 mit kurzem Kanal, . 


b SproB mit 4 Kernen und Kanal, c 12 Tage alt, alterer Nebenast, Spitze, mit Kanal und 
abwandernder Tracheolenbildungszelle. VergréBerung 1000mal. 


mitotisch und wandern in den SproB ein. Schon auf diesem Stadium 


tritt ein kurzer Kanal in dem Seitenzweig auf (Abb. 17a), der noch nicht | 


einmal die Lakunenwand erreicht hat. Diese wird von den proximalen 
Seitenzweigen am 9.—10. Tage durchbrochen. Die Nebenastkerne teilen 
sich auch weiterhin mitotisch, machen aber nach den einzelnen Teilungen 
keine wesentliche Kernwachstumsphase mehr durch, so daB sie schlieBlich 
viel kleiner sind als die Ausgangskerne und am Ende, nach Einstellung 
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der Mitosen, gleiche GréBe wie die Kerne der differenzierten Tracheen- 
matrix haben. Die Spitze der Nebendste weist im groBen ganzen den- 
selben Bau auf wie die Spitze der in den Lakunen verlaufenden Haupt- 
stamme, bis auf einen unten zu besprechenden Unterschied. Sie bewegt 
sich in leichten Windungen zwischen den beiden Fligelepithelien hin, 
manchmal mehr der Oberseite, manchmal mehr der Unterseite genahert. 
Auch sie haben einige protoplasmatische Fortsitze, die zum Teil zu Neben- 
asten zweiter Ordnung werden (Abb. 17c). Die Nebenaste erster und 
zweiter Ordnung treffen in ihrem Verlauf zwischen den Epithelien auf 
die senkrecht zu ihnen stehenden Epithelzellenfortsitze auf. Ob diese 
im Wege stehenden Pfeiler durch den vorwachsenden Plasmastrang 
beiseitegedrangt oder ob sie aufgelést werden, konnte nicht entschieden 
werden. 

Die bisher beschriebenen Organe sind alle echte T'racheen im Sinne 
der Morphologie: Sie sind plasmatische Réhren, die nach ihrer endgiil- 
tigen Differenzierung im Inneren eine Chitinringelung enthalten und 
Luft fiihren. Im Gegensatz zu ihnen treten, wie auch andernorts, 
zwischen den Epithelien noch andere Luftréhren auf, die Tracheolen, 
die nur einen sehr geringen Durchmesser aufweisen, und von den Tra- 
cheen entspringen. Ihre Wand tritt nur als feine Linie hervor und ist 
nicht durch Chitinringe verfestigt. Tracheolen entstehen intrazellular 
in den Tracheolenmutterzellen. Ihre Herkunft und Entstehung konnte 
ich sowohl in der Fligelbasis als an den Nebendsten zwischen den Epi- 
thelien verfolgen: Die T'’racheolenmutterzellen sind, wie KOHLER (s. 8. 592), 
richtig vermutet hat, Abk6mmlinge der Tracheenwand. Aus der Tracheen- 
matrix des Primarsystems (vor allem des Lateralastes) und der Spitze der 
Nebendste wachsen einzelne Zellen aus (Abb. 17c) und wandern von 
hrem Ursprungsort fort, eine Tracheole, die schon vorher in ihnen zu 
sehen ist und die mit dem Tracheenlumen in Verbindung steht, sozusagen 
uinter sich abrollend. Verzweigungen von Tracheolen wurden nie gesehen. 
Spater degenerieren Kern und Zelleib der Tracheolenbildungszelle 
mmer mehr und sind in ganz alten Fliigeln itiberhaupt nicht mehr nach- 
;uweisen. Mitosen von Tracheolenbildungszellen habe ich niemals fest- 
tellen k6énnen. 

Mitosen in den Tracheolenbildungszellen werden.aber haufig dadurch vor- 
etauscht, da8 die Tracheolen und ihre Bildungszellen auch die wachsenden Tracheen 


licht umspinnen (wie auch andere wachsende Organe) und dadurch leicht Mitosen 
ler Tracheenmatrix fiir Tracheolenzellkernmitosen gehalten werden. 


In frihen Bildungsstadien von Tracheolen treten manchmal feine 
Querstreifen auf, die spater nie mehr gesehen werden und wohl als 
<unstprodukte der Fixierung anzusehen sind. (Abb. 13, Tq). Die 
fracheenhauptstamme haben keine Tracheolen als Nebendste, nur von 
len beiden Lateralisten dringen viele in die Lakunen vor und bilden 
tark gewundene Knauel. Zwischen die Epithelien dringen diese Lakunen- 
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tracheolen nicht ein, sie beschranken sich auf die Langs- und Randlakunen. 
Die zwischen den Epithelien verlaufenden Tracheolen sind beiene sh 
und inserieren alle an Nebenasten. 


Ob die Nebenaste bei ihrem Austritt aus der Lakune die feinen Blutkanalchen, 
die Kéuter (S. 614) beschreibt und (in Abb. 36) wiedergibt, als Weg benutzen, 
oder ob sie die Mittelmembran durchbrechen und frei zwischen der Mittelmembran 
und dem Ober- bzw. Unterseitenepithel verlaufen, konnte nicht festgestellt werden. 


Sats Re Boy 


Abb. 18. Primiére Trachee in Abbau, sekundére Trachee mit Nebenast unter dem Ober: 
seitenepithel, 288 Stunden. VergréBerung 400mal. 


Die Blutkanalchen selbst sind zur Zeit des Einwachsens der Nebenaste (8—10 Tage 
Puppenalter) nicht mehr zu erkennen, sondern nur auf sehr j jungen Stadien. AuBer: 
dem befindet sich die Mittelmembran zu dieser Zeit schon in Degeneration, einige 
Tage spater bildet sie nur noch ein feines Faserwerk zwischen den Epithelzellfort : 
sitzen, das sich allerdings auch noch nach dem Schliipfen darstellen la8t (supravit 
mit Methylenblau). 

Der Kanal in der jungen Trachee und auch in den jungen Nebenaster 
halt auffalligerweise immer eine fast gerade Richtung ein. Die Praparat 
der Abb. 14, 16 und 17 erwecken durchaus den Eindruck, da8 der Kana: 
eine gallertige Substanz enthalt, die ihm eine stabartige Festigkeit gib: 
und das Plasma um den Kanal stiitzt. 

Die Tracheen des sekundéren Systems haben die Randlakune bei 14 
Tagen Puppenalter erreicht. Ihre Enden sehen auf diesem Stadium s¢ 
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aus wie die Basalstiicke bei 9 Tagen Puppenalter, 
nur da sie ihrer endgiiltigen geringeren Dicke 
entsprechend dinner sind. Der noch immer von 
emer farbbaren Masse erfiillte Kanal ist in- 
zwischen weiter und der Plasmabelag ist diinner 
geworden. Er umschlieBt einen wesentlich gréBe- 
ren Raum als vorher und hat nicht wesentlich an 
Masse zugenommen. Zu gleicher Zeit (15 Tage) 
tritt in den Basalstiicken der Tracheen die Quer- 
ringelung auf, die sich langsam nach distal aus- 
breitet und die Enden der Tracheen und Neben- 
aste erst bei 19—20 Tagen Puppenalter erreicht. 
Damit sind die sekundaren Tracheen differenziert 
(Abb. 19). Ihre Verlangerung bei der Fliigel- 
streckung beruht, wie ein Vergleich der Kern- 
abstande und der Querstreifenabstande vor und 
nach dem Schliipfen deutlich zeigt, wie bei der 
Verpuppung auf Streckung der Tracheen. 


In Funktion tritt das sekunddére Tracheensystem 


erst beim Schliipfen des 
Schmetterlings,bis dahin 
fiihrt nur das primare 
System Luft. Nichts- 
destoweniger beginnt 
die Degeneration des 
primdren Systems viel 
friiher. Im _ Glycerin- 
priparat sieht man 
deutlich ein Runzelig- 
werden der luftfiihren- 
den Trachee bei etwa 
12—13 Tagen Puppen- 
alter. Noch besser ist 
der allmahliche Abbau 
der Tracheenwand im 
Schnittpraparat zu 
sehen: KGHLERs Abb.41 
zeigt eine soeben aus- 
differenzierte primare 
Trachee mit Plasma- 


Abb. 19. Ausdifferenzierte 

sekundire Trachee mit 

abgehender Tracheole. 

18 Tage. VergréB8erung 
450mal. 


TT 
. (fr] + [ew]) 


Abb. 20. Auswachsende Tracheenblase an sekundarer 


wand und dicken Wand- Trachee, 12 Tage. VergréBerung 440mal. 


versteifungen und nor- 


malen Kernen im Langsschnitt, meine Abb. 1, 2 geben entsprechende 
Tracheen im Querschnitt. Schon bei 9 Tagen sind Kerne, Plasma und 


Z. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 30. 
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Verdickungen stark degeneriert (Abb. 16), und nun wird das Plasma 
bald kriimelig, die Kerne zeigen die runden auBerordentlich kleinen 


D 
Abb. 21. Basalstiick der Subcosta (Blase). a Quer- 
schnitt, 20 Tage, ausgefirbtes Tier. Vergré®erung 


40mal. b Sekundére Trachee lings mit Kingang in 
Tracheenblase, 480 Std., ausgefirbtes Tier. 
VergréBerung 800mal. 


Chromatinkérner des ty- 
pischen Degenerationsker- 
nes. Bei der Fixierung fal- 
len die Tracheenwande 
zusammen (Abb. 5—8, 18). 
Auf Schnitten von alten 
Puppen und geschliipften 
Tieren zerreiBen die Tra- 
cheen meistens beim 
Schneiden, so dai man 
statt ihrer in der Lakune 
manchmal nur ganz diinne 
schleierartige Fetzen fin- 
det, die kaum farberisch 
dargestellt werden kénnen. 


c) Bildung der Tracheen- 
blasen. 


Die Tracheenblasen 
(Abb. 22) entstehen als 


Ausstiilpung der Matrix 


bestimmter primarer Tra- 
cheen. Abb. 20 zeigt die 
Anlage einer Blase (BI I), 
die von dem Basalstiick 
von [r] + [cw] aus. ent- 
steht. Sie zeigt histolo- 
gisch im wesentlichen die 
Merkmale einer jungen 
Trachee. 
Blase sind auBen Fort- 
sitze in Form von ge- 
lappten 
vorhanden, die aber nur 
zum sehr geringen Teil zu 
Nebenasten werden (Abb. 
21a), wahrend die meisten 
als Aufhangebainder die- 


nen. Im iibrigen unterscheidet sich die Blasenentwicklung von der Tracheen- 
entwicklung wesentlich dadurch, daB die fertigen Blasen keine Ring- 
versteifung enthalten. Feine Strahlen, die vom Kern nach dem Hohl- 
raum zu im Plasma bzw. im Chitin liegen, umgeben in der Aufsicht den 


Auch an der | 


Plasmastrangen — 
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Kern wie ein Strahlenkranz. Allein die Subcostatrachee, die in ihrem 
ganzen basalen Drittel als Tracheenblase differenziert ist, weicht im Bau 
von den anderen Blasen ab (Abb. 21). Die Wand dieses Teiles der Sub- 
costatrachee ist wesentlich dicker und plasmareicher als alle anderen 
Tracheen- und Blasenwainde. Uberall springen feine Zacken in das 
Innere vor; wo Kerne liegen, finden sich besonders starke Plasmaansamm- 
lungen, die gezackte Plasmalappen tragen. Das Blasenplasma unter- 


lf] [ed [cu] f77 ‘sey 


\bb. 22. Tracheensystem an der Wurzel des Imago-Vorderfligels. Totalpriparat ent- 
chuppt, rechter Fliigel von der Unterseite. Hr Hinterrand, Vr Vorderrand des Fliigels. 


cheidet sich urspriinglich nicht von anderem Plasma, wird auf spateren 
stadien feinkérnig und schlieBlich ganz homogen. Die Chitinisierung der 
fracheenwand soll in einer weiteren Arbeit untersucht werden. Uber 
lie Funktion der Tracheenblasen lassen sich noch keine bestimmten Aus- 
agen machen, ihre nahe raumliche Beziehung zu den Chordotonal- 
rganen wurde schon erwahnt. 


) Zuordnung der neu entstehenden Organe zu thren Knospungszonen. 


Abb. 11, 15 und das Schema Abb. 23 zeigen, aus welchen Knospungs- 
onen die verschiedenen Tracheenorgane entstehen. Aus der (sc)-Knospe 
ard die [sc]-Trachee mit der Costaltrachee [c], wenn eine solche vor- 
anden ist, als Nebenzweig, aus der Knospungszone an der Basis: von 
‘) entstehen [r] mit den zugeh6rigen Asten und auch [cw] mit ihren End- 

40* 
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asten; (m) bildet keine Knospe. [cw] bildet gleich nach der Abzweigung 
von [r] die Blase I. Von (cu) wird nur die Blase IT geliefert ; (a) bildet die 
Blase IV; von der (a)-Knospe aus entstehen [«] mit [f] und Blase IIT | 
als Nebenasten. (8) hat keine Knospungszone. 

[BI lee] Der Fliigel ist sehr tief im 
Korper eingelenkt, und das 
! Wurzelstiick des Fliigels ist 
j auSerdem durch eine Schulter- 
/ decke, eine mit langen Schup- 
/ pen besetzte Hautfalte (KUHN- 
| Henke 1932, 8. 212, Abb. 84a, 
vp b), die auch Tracheenblasen ent- — 
j halt, bedeckt; und deshalb ist — 
/ offenbar die von der des primdren 
/ Tracheensystems verschiedene 
/ Grundverzweigungsweise des ima- 


ginalen Tracheensystems der 
Abb. 23. Schema des Basalabschnittes des pri- 


miaren und des sekundaéren Tracheensystems Beobachtung entgangen: 
in gleicher Lage wie der Fligelgrund in Das primare Tracheensystem — 
thn. 22, ms Vommtnaichung dr Heriwatt bestoht aus einer ,Closlo-Fadial. 
Tracheenblasen, Hr Hinterrand, Vr Vorderrand Grwppe‘ und einer ,,Medio-— 

be a a Cubito-Anal-Gruppe‘, das sekun- 
dare aus einer ,,Costo-Cubital‘‘- und aus einer ,,Axillar-Gruppe‘*. Die 
Zweiteilung des Fliigeltracheensystems wurde schon wiederholt betont 
(SpuLER, NEEDHAM und ComstTock, ENDERLEIN, KOHLER). KOHLER hat_ 
darauf hingewiesen, daB die Fliigeltracheen ,,bei der Ausstiilpung der) 
Fliigelanlage durch ZerreifSen des Tracheenbogens in zwei Systeme 
geschieden werden‘ (vgl. seine Abb. 33, 34). Die durch die Lage der 
ZerreiBungsstelle bedingte Zergliederung des primaren Tracheensystems 
bleibt aber nicht maf gebend fiir die Tracheenversorgung des Ima- 
ginalfliigels. Diese haéngt vielmehr davon ab, von welcher Knospungs- 
zone aus die neuentstehenden Organe sich entwickeln. 


[eu] [r] [sc] 


\ 

\ 
\ 
\ 
| 


\ 
\ 
Hr\ 


(B) (e) (an) (eu) (m) (7) (SC) 


Zusammenfassung. 

Die Lakunen sind im jungen Puppenfliigel réhrenformige, Hamo- 
lymphe, Tracheen und Nerven enthaltende Spaltraume in der Mittel- 
membran, welche die Zellkérper der Fliigelepithelien nicht beriihren. 
Mit Ausnahme der Lakunen, die spater reduziert werden, erweitern sich- 
alle Lakunen vom Zeitpunkt der Verpuppung ab. Die Mittelmembran, 
soweit sie die Lakunenwand bildet, nihert sich zuerst dem Lakunen-. 
bodenepithel (bei etwa 30 Stunden Puppenalter), spiiter (bei 150 Stunden) 
auch dem Dachepithel. Das Lakunendachepithel gleicht auf allen Sta-| 
dien dem tibrigen Oberseitenepithel; es enthalt Schuppenbildungszellen. | 
Das Bodenepithel, an dem sich alle weiteren Differenzierungen der Ader- 


Uber die Entwicklung des Lakunen-, Ader- und Tracheensystems. 595 


_bildung abspielen, ist von 30 Stunden an ein Plattenepithel. Bei etwa 

60 Stunden beginnt das Bodenepithel héher zu werden. Schuppen- 
bildungszellen treten nicht darin auf. Die Zellgrenzen sind, wie in den 

anderen Fliigelepithelien, von etwa 150 Stunden ab im Bodenepithel nicht 

mehr festzustellen. Vor der Chitinbildung wird das Plasma des Lakunen- 
bodensyncytiums stark vakuolig; die Kerne nahern sich der Oberflache. 

Dickes Aderchitin wird nur auf der Fligelunterseite abgeschieden, 
gleichzeitig mit der Chitinisierung des iibrigen Epithels. 

In den Lakunenwandzellen treten bei 400 Stunden Puppenalter, 
wie in den tibrigen Hypodermiszellen, Spannungsfibrillen (Tonofibrillen) 
auf. Diese verlaufen in der Aderhypodermis von der einen zur anderen 
Aderseite, nicht wie in den anderen Hypodermiszellen vom Chitin der 
Fliigeloberseite zur Fliigelunterseite. 

Im Lakunensystem treten wahrend der Puppenruhe folgende Ande- 
rungen auf: m, im Vorderfliigel auch an werden reduziert; entsprechend 

der spateren Discoidalquerader verbinden sich r, mit m, und cu, mit ms. 

Zwischen dem primaren Tracheensystem der Vorpuppe und dem 
sekundaren der Imago bestehen folgende Unterschiede: 1. In beiden 
Fliigeln fehlt die Mediatrachee, im Vorderfliigel auBerdem die Analis- 
trachee. Die erhaltenen-Lakunen m, und mz, fiihren Tracheen, die von 
den Nachbartracheen [7] und [cw] ausgehen. 2. Alle Fliigeltracheen der 
Imago sind verzweigt, die der Vorpuppe nicht. 3. An den Basalstiicken 
der Imaginaltracheen sitzen Tracheenblasen. 

Bei der Metamorphose des primaren Tracheensystems entspringen 
aus Knospungszonen der Tracheenmatrix an der Basis bestimmter 
primarer Tracheen neue Tracheen und Blasen; die alten Tracheen werden 
zuriickgebildet. 

Aus der Knospungszone einer Trachee entsteht ein Tracheensprof, 
der in der Richtung der Lakune vorwachst und schon sehr bald einen 
Kanal aufweist. 

Vom Hauptstamm einer sekundaren Trachee wachsen seitlich Neben- 
aste aus, die sich in 4hnlicher Weise differenzieren wie der HauptsproB 
und aus der Lakune zwischen die beiden Fliigelepithelien vordringen. 

An der Spitze der Nebendaste lésen sich Tracheolenbildungszellen aus 
dem Verband und wandern fort, dabei eine schon vorher in ihnen aufgerollt 
gebildete Tracheole hinter sich abrollend. 

Das primare Tracheensystem des Vorderfliigels besteht aus einer 
Costo-Radial-Gruppe und einer Medio-Cubito-Anal-Gruppe, das sekun- 
dare aus einer Costo-Cubital-Gruppe und einer Axillar-Gruppe. 

Das primaire Tracheensystem funktioniert bis zum Schliipfen der 
Imago, das sekundare fillt sich erst in diesem Zeitpunkt mit Luft. 
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ZUR FRAGE DER OLIGOMERIE WEIBLICHER AKULEATEN. 
z Von 
Dr. E. Trosan. 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 26. Januar 1935.) 


Es ist oft sehr schwer, wenn nicht geradezu unméglich, am Insekten- 
abdomen alle 11 Leibesringe, wie sie sowohl die stammesgeschichtliche 
Ableitung als auch die embryologischen Ergebnisse fordern, festzustellen. 
In der Regel findet man ihrer weniger als 11, so 10, 9, auch 8, ja sogar 
nur 6, wie bei den Collembolen. Die Ursache dieser Erscheinung hat ihre 
Erklarung schon gefunden, denn man wei, daB die vorderen abdominalen 
Segmente mit den thorakalen mitunter eine nahere Vereinigung eingehen, 
sich auch stielartig verjiingen oder sich in knopfartige Gebilde umformen 
k6énnen; dann entspricht das 1. Abdominalsegment dem sogenannten 
Medial- oder Mittelsegment, das 2. der bekannten ,,Wespentaille‘‘ oder 
einem knotchenartigen Gebilde, in welches auch das 3. Hinterleibssegment 
aufgeht und als selbstandiger Leibesring vollig verschwindet. Das, was 
man normalerweise als Abdomen ansieht, erscheint im letzteren Falle um 
3 Segmente verkiirzt. Ein anderer Grund dieser Reduktion der Teile, der 
sogenannten Oligomerie, ist noch nicht ganz klar; er liegt in der Um- 
gestaltung der hintersten Leibesringe und deren Anhange zu eierlegenden, 
bzw. stechenden Apparaten. In dieser Richtung erheischen besonders 
die weiblichen Akuleaten einer erganzenden Bearbeitung. 

Wenn man das Abdomen einer weiblichen Wespe, Biene oder Hummel 
betrachtet und weiB, daB das 1. Segment dieser Tiere, wie aller Hymeno- 
pteren, dem Thorax als das obengenannte Medialsegment einverleibt ist, 
so zahlt man an Hinterleibsringen 7. Die Frage, ob es ihrer noch mehr 
gibt, ware nicht so leicht zu entscheiden, wenn man nicht Naheres tiber 
den Stachel dieser Tiere wiiBte. Fraglich war bis jetzt vor allem, wie 
viele Segmente fiir seine Gestaltung in Betracht kommen. 

Das chitinige Stachelskelet (Abb. 1) setzt sich, wie man seit langem 
weil, aus je einem Paar Stigmentplatten, Winkeln, Stechborsten, quadra- 
tischen und oblongen Platten, Stachelscheiden, einer Schienenrinne, dem 
Gabelstiick und dem Schienenrinnenwulst zusammen, An morpho- 
logischen Deutungen dieser Teile hat es nicht gefehlt. Gerade vor etwa 
100 Jahren hat BuRMEISTER (1832) damit den Anfang gemacht. Allerdings 
hat weder er noch LAacazE-DuTHIER (1850) dariiber mehr sagen k6nnen, 
als daB der Aculeus durch Umwandlung der Hartchitinplatten der 
letzten Leibesringe entstanden ist. Embryologische Untersuchungen der 


598 E. Trojan: 
Folgezeit ergaben jedoch, dab auch Anhange der Kérperdecke an der 


Stachelbildung wesentlich beteiligt sind. Seitdem lauterten sich die 
Ansichten durch Gantry (1869), KRAEPELIN (1873), DEw1Tz (1875, 1877), 


Sti 


Abb. 1. Die Skeletteile des Bienenstachels. G Gabelstiick, Gb Giftblase, Gi Giftkanal, 
L1, £3 dorsale Intersegmentalmembranen, O oblonge Platte, Qu quadratische Platte, 
Sr Schienenrinne, Srb Schienenrinnenbogen, Srw Schienenrinnenwulst, Sib Stechborsten- 
bogen, Stg Stigma, Sti Stigmenplatte, Stsch Stachelscheide, W Winkel (nach TROJAN). 


Bryer (1890), KaHLenpere (1895) u.a.m., denen zufolge eine all- 
gemeine Ubereinstimmung insofern erzielt wurde, daB bloB die Seg- 
mente XI und XII* mit ihren Anhiangen in die Bildung des Stachels 


* Dieser Art der Numerierung liegen alle Kérpersegmente des Hymenopters, 
vom Prothorax angefangen, zugrunde, also nicht blog die des Abdomens, wie es 
fiir die vorliegende Abhandlung gilt; daher entsprechen den Kérpersegmenten X, 
XI, XI, XIII jener Zahlung die Abdominalsegmente VII, VIII, IX, X der unsrigen. 
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é. eingehen. Uber die Zugehorigkeit der einzelnen Skeletstiicke zu dem 
einen oder anderen der beiden Ringe gingen aber die Ansichten noch 
weit auseinander, wie nachstehende Tabelle zeigt: 


chienen-| 
bogen 
Oblonge 
Platte 
uadra- 
tische 
Platte 
Winkel 
Rinnen- 
wulst 


ai 
Autoren Se 

~ 

ns 


Stachel 
rinne 
Stachel- 
scheide 
Stech- 
borsten- 
bogen 

Qu 


KRAEPELIN XI XI1) XII!) XI | XIT!| XT? 
DEwIitz | pert ie ATL UES) XT P| XIE — 
BEYER OP Te Xoo Xi 1 XT Xe XT XT XT 
KAHLENBERG Pek XE Sa SETS XL Cares 


Aus diesen Unsicherheiten fiihrten endlich ZaANpERS (1899, 1911) 
embryologische Untersuchungen heraus. Dieser Autor verfolgte die Vor- 
gange der Stachelentwicklung an Larven der Arbeiterinnen der Honig- 
biene (Abb. 2) und konnte genau beobachten, wie die Stechborsten 
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Abb. 2. Schematische Darstellung der Zugehorigkeit Abb. 3. Die aus der 11. und 12. 
der einzelnen Stachelteile zum 11. und 12. Korperring. Bauchschuppe hervorgegangenen 
b 5—b 13 Sternite, O oblonge Platte, qu quadratische Stachelteile. O oblonge Platte, 


Platte, r5—r13 Tergite, R Schienenrinnenwulst, S Stech- RSchienenrinnenwulst,Srb Schie- 

borste, Stb Stechborstenbogen, Sg Stigma, Sr Schienen- nenrinnenbogen, Stb Stechbor- 

rinne, Srb Schienenrinnenbogen, St Stachelscheide, stenbogen, W Winkel (nach 
Stp Stigmenplatte, w Winkel (nach ZANDER). ZANDER). 


aus knopfartigen, chitinigen Verdickungen des 8. Sterniten hervor- 
wachsen; am 9. Sternit stellte er 4, in einer Querreihe gelegene chitinige 
Zaptchen. fest und ferner, wie sich 2, und zwar die inneren, strecken 
und wahrend der Entwicklung miteinander verschmelzen und weiter 
in die Lange wachsend, zur Schienenrinne werden, die beiden auBeren 
Zapfchen sich ebenfalls verlangern und allmahlich zu Stachelscheiden 
werden. Damit war erwiesen, daB diese iiberwiegend geraden Hartteile 
des Stachels dem 8. und 9. Sternit angeh6ren. ZANDER beobachtete 
auch zugleich, welch durchgreifende Verdnderungen die Tergit- und 
Sternitplatten dabei erfahren, wie die Chitinisierung derselben gegen Ende 
der Nymphenzeit ganz andere Formen annimmt als bei den anderen 
Hinterleibssegmenten. Am Tergit VIII (Abb. 3) versteifen sich nur die 


1 Bezeichnet diejenigen Stachelteile, die der Kérperhaut entstammen. 
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Seitenpartien, wahrend das Mittelfeld unverdickt bleibt; sie tragen 
je 1 Stigma und werden zu den sogenannten Stigmenplatten. Der gleiche 
Vorgang spielt sich an dem darauffolgenden Tergit IX ab; er liefert 
in den Seitenflachen die quadratischen Platten, die medial durch ein 
Ligament miteinander zusammenhangen. Analog gehen durch Ver- 
dickungen der vorderen Partie des 8. Sterniten die Winkel und die 
Stechborstenbogen und aus dem 9. Sterniten die oblongen Platten mit 
den Schienenrinnenbogen hervor. 

Ein anderer Weg, den Snoperass (1910) zur Losung dieser Fragen 
einschlug, fiihrte zwar zu keinen wesentlichen Fortschritten gegeniiber 
ZANDER, ist aber insofern von Interesse, als dieser 
Autor zwecks Feststellung von Homologien der Sta- 
chelteile die Gonapophysen des Ovipositors der 


Abb. 4. Schematische Darstellung der weiblichen Gonapophysen bei Bienen und Wespen. 
A After, Cer Cerci, G1—G 3 Gonapophysen, (nach SNODGRASS). 


Locustidenweibchen zum Vergleich heranzog. Bei diesen Tieren 1aBt 
sich der 9. Hinterleibsring unschwer von aufBen erkennen (Abb. 4). 
Vom Sternit desselben gehen 4 langgestreckte, schmale Fortsatze ab; 
sie bilden die Legerdhre. Die 2 duBeren als auBere Scheiden ent- 
sprechen den Scheiden des Aculews, die 2 inneren der Schienenrinne; 
daB letztere nicht, wie die ersteren, paarig ist, stért den Vergleich 
nicht, da man seit ZANDER weil, daB die Schienenrinne urspriinglich 
aus einer paarigen Anlage hervorgeht und ihre Anfangsteile, die Schienen- 
rinnenbogen, dauernd paarig bleiben. Laut dieser Ubereinstimmung 
muB nach SNopGRASS also jene Partie des Aculeus, die diese Anhange 
abgibt, das sind die oblongen Platten, dem 9. Sternit gleichgesetzt 
werden. Am Aculeus und an der Legeréhre ist noch ein Paar langer, 
stachelformiger Anhange vorhanden, bei jenem namlich die Stech- 
borsten, bei dieser die Styli. Gerade die letzteren lassen sich leicht 
bis zu ihrem Ursprung erkennen. Man stellt fest, da sie Anhange 
des 8. Sterniten sind. Die Stechborsten entspringen aus den sogenannten 
Winkeln des Aculeus; letztere sind daher auf den 8. Sterniten zuriick- 
zufiihren. In der Auffassung der Tergite VIII und IX teilt SvopaRass 
die Meinung ZanpERs, dafs erstere durch die Stigmentplatten, letztere 
durch die quadratischen Platten vertreten sind. Auch hinsichtlich des 


10. Hinterleibsringes ist er mit jenem Autor eins; er fa®t das Afterfeld 
als solches auf. 


wy 
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Man sollte glauben, daB eher die Terebra von Holz- und Schlupfwespen 
fir derartige vergleichende Studien geeignet ware als die Legeréhre der 
Locustiden, weil sie dem Aculeus naiher steht, bei vielen Tieren sehr 
groB ist und zum grofen Teil frei liegt. Indessen findet sich noch in 
dem Handbuch Lanes (1921) eine Behauptung, die durchaus nicht 
befriedigt, ja derer Richtigkeit stark angezweifelt werden mu8. Es 
heiBt dort namlich anlaBlich der Beschreibung der Terebra von Rhyssa, 
dafi die quadratischen und oblongen Platten wahrscheinlich dem 8. und 
9. Hinterleibssegment analog sind. Ein noch neueres Werk, ScHRODERS 


VIIT 


Qd VIIS 


ShA Tri Ob kk 


Abb. 5. Das Hinterleibsende einer Biene (Arbeiterin) von der Seite geéffnet. AGI Gift- 

driise, dn After, BGI Duroursche Driise, bw Intersegmentalmembran VII—VIII, 

kk Stachelhéhle, Let Stechborstenbogen, Ob oblonge Platte, Plp Stachelscheide, PsnSc Gift- 

blase, Qd quadratische Platte, Rect Rectum, VIIS Sternit VII, ShA Stechborstenbogen, 

Sp Stigma, Stn Stechborste, VIIT Tergit VII, Tra Trachea, Tri Winkel, X Afterfeld = 
X. Segment (nach SNODGRASS). 


Handbuch der Entomologie (1922) geht auf solche Einzelheiten der 
Stachelapparate iiberhaupt nicht ein. WrxBer (1933) stellt in seinem 
ausgezeichneten Handbuch die Segmentzahl des Abdomens von einigen 
Insektenordnungen zusammen und gibt fiir Hymenopteren 10 an; wie 
aus seiner Reproduktion des ZANDERschen Schema auf S. 214, Abb. 207b 
zu schlieBen, diirfte auch er das Afterfeld fiir das 10. Abdominal- 
segment halten. 

Will man der Sache nihertreten, so muB zunachst betont werden, 
daB die Skeletteile des Akuleatenstachels keineswegs lose neben oder 
iibereinander liegen, wie es leicht nach den Beschreibungen und Ab- 
bildungen in der einschlagigen Literatur angenommen werden k6nnte ; in 
Wirklichkeit stehen alle seine Teile durch meist sehr zarte Chitin- 
membranen miteinander in Verbindung; man braucht nur daran zu 
denken, daB sie im Larvenzustand urspriinglich paarweise hintereinander 
in der kontinuierlichen Kérperdecke angelegt wurden. Erst gegen das Ende 
der Metamorphose schieben sich die letzten Abdominalringe nach Art 
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eines Feldstechers ineinander. Infolgedessen kommt es zu einer starken 
Verlagerung der einzelnen Skeletstiicke, die eine plastische Darstellung 
fast unméglich macht. So ist auch SNoDGRASSs (I. c.) Versuch in dieser 
Richtung als nicht ganz gelungen zu werten. Wie man in der von ihm 
ziemlich naturgetreu wiedergegebenen Abbildung (Abb. 5) sieht, 1aBt 
er die Verbindungshautchen bis auf eine kleine Partie im dorsalen Teil 
weg und selbst diese zeichnet er mehr schematisch und nicht ganz richtig 
ein, denn es macht den Ein- 
druck, als ob die intersegmentale 
Membran vom Hinterrand des 
8. Tergiten direkt in das Rec- 
tum iibergehen wiirde, was in 
Wirklichkeit nicht der Fall ist, 
wie weiter unten ausfihrlicher 
beschrieben werden soll. 

An luckenlosen Querschnitt- 
serien kann man sich tiberzeugen, 
wie vollkommen die membra- 
nésen Verbindungen von einem 
Skeletsttick zum anderen ziehen, 
so daf die Kérperdecke, abge- 
Abb. 6. Schema der segmentalen Anordnung gehen von After und den Miin- 


der Skeletteile des Stachels und ihre inter- 
segmentalen Verbindungen. @ Gabelstiick, g dungen der Geschlechts- bzw. 


Grenze zwischen Sternit [IX und X, L 1—L4 In- Anh = 
tersegmentalmembranen, O oblonge Platte, P 1, der angsdriisen, nirgends 


P2 Pleura, Qu quadratische Platte, SVIZI eine Unterbrechung erleidet. Es 
Sternit VII, Sr Schienenrinne, Srw Schienen- = * * 
rinnenwulst, Ste Stechborste, Sti Stigmenplatte, schlagt sich Hinterrand des 


TVII Tergit VII, W Winkel. 7. Tergiten (Abb. 6, 7’ VIZ), den 

man als letzten von auBen sieht, 
in ein feines Ligament um, das die beiden Stigmenplatten verbindet 
(Abb. 1, 6 L 1); es ist von etwas festerer Konsistenz, entspricht dem 
8. Tergiten (Abb. 10, 11, 12 7 VIIZ) und jede Stigmenplatte einem Para- 
tergiten. Auch vom 7. Sterniten wird analog dem 7. Tergiten der Hin- 
terrand umgeschlagen und zieht als Intersegmentalmembran (Abb. 6 
L 2) nach vorn; sie versteift sich lateral in die Winkelstiicke (Abb. 6 
W). Da sie iiber diese hinaus an die Stigmenplatten anschlieBt (Abb. 6, 
P 1), ist der 8. Hinterleibsring geschlossen. Er ist kleiner als der vies 
in diesen eingeschoben und zwar ventral mehr als dorsal, so da8 er eine 
schiefe Lage einnimmt. 

Das obenerwihnte Tergitligament VIII stiilpt sich deutlich an dem 
kopfwarts gerichteten Rande als feine Membran ein, geht aber un- 
mittelbar dahinter in ein festeres Band iiber, das sich als dorsales. 
Verbindungsstiick der beiden quadratischen Platten erweist (Abb. 6 LZ 3). 
Ganz analog den Verhaltnissen beim Tergit VIII wiederholt sich dasselbe 
beim 9. Tergiten ; es kommt ein medianes Ligament (Abb. 10, 11, 12 7’ IX) 
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Abb. 6a. Querschnitt durch das ventrale Hinterleibsende von Apis mellifica. D Darm, 
Gb Giftblase, 12, 13, 15a, 15b, 17a, 17b Muskeln, Mim Musculus lateralis medius, O ob- 
longe Platte, Qu quadratische Platte, SVII Sternit VII, Sr Schienenrinne, Srw 
Schienenrinnenwulst, Ste Stechborsten, Sti Stigmenplatte, TVI, [VII Tergit VI, VII. 


\ 
i | I l | | ( I Ae iy gal : | 

Kh Stsch SVII Sti O Sth Sr Srw H MtFl G St Srb Stb 
Abb. 7. Das Hinterleibsende von Apis mellifica seitlich geéffnet, das Stachelskelet bis zur 
Medianebene abgetragen, von den Weichteilen bloB das Rectum und der Vaginasack 
zam Teil dargestellt. .4 After, Fl Fliigel, G Gabelstiick, H Hérner, Kh Kloakenhohle, 
Mt Membrantrager, O oblonge Platte, Qu quadratische Platte, R Rectum, SV II Sternit Vil, 
Sr Schienenrinne, Srb Schienenrinnenbogen, Srw Schienenrinnenwulst, St Stiel der 
oblongen Platte, Sth Stechborstenbogen, Sig Stigma, Sth Stachelhohle, Sti Stigmenplatte, 

Stsch Stachelscheide, 7VII Tergit VII, Vs Vaginasack, W Winkel. 


mit 2 seitlichen Platten (Abb. 6 Qu) zustande und damit ist der 9. dorsale 
Halbring verwirklicht. Von unten stiilpt sich die Verbindungshaut der 
Winkelstiicke um und geht (Abb. 6 L 4) in eine breite Lamelle tiber, die 
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zwischen den Schienenrinnenbogen hangt und nach hinten in die beiden 
oblongen Platten verstreicht (Abb. 6 O). Diese stehen durch eine, von 
ihrem Aufenrand abgehende und an die quadratischen Platten an- 
schlieBende Membran (Abb. 6 P 2) mit den letzteren in Zusammenhang ; 
somit ist der 9. Hinterleibsring vollstandig ’. 


Mit dem 9. Segment sollte nach den bisherigen Anschauungen das 
Abdomen abschlieBen und von dem 10. nichts weiter da sein als das 
Afterfeld mit dem Anus. Dieses sollte an dem Skelet des Stachels keinen 
Anteil nehmen, sondern dorsal von ihm in einer Kammer unter dem 
7. Tergiten liegen. Tatsachlich verhalt es sich jedoch anders. 


Um die ziemlich komplizierten Verhaltnisse recht zu verstehen, muB 
man von einem Gebilde ausgehen, das als Schienenrinnenwulst bekannt ist 
(Abb. 1, 6, 6a, 7 Srw). Jedem, der zum erstenmal Querschnittserien 
durch das Abdomenende der weiblichen Biene mustert, fallt ein Hohl- 
raum im zentralen Teil auf, der sich durch eine deutliche Behaarung auf 
der, seinem Lumen zugekehrten Seite auszeichnet. Die Behaarung tiber- 
rascht, weil man gewohnt ist, eine solche sonst nur auf der K6rper- 
oberfliche zu sehen. Eine genaue Verfolgung der Schnitte ergibt, daB 
man es tatsichlich auch hier mit einer Partie der K6rperhaut, allerdings 
einer ganz ins Innere verlagerten, dem sogenannten Schienenrinnenwulst, 
zu tun hat. Wenn man von der Kloakenhohle (Abb. 7 Kh) ausgeht, 
kann man dort bereits eine Behaarung feststellen; diese setzt sich, 
weil jene Flache kopfwarts in den Schienenrinnenwulst tibergeht, auf 
diesen fort. Letzterer verdickt sich an seinem Vorderende in ein 
Chitinstiick, das die Form einer zweizinkigen Gabel hat, das Gabel- 
sttick (Abb. 1, 6, 7, 9, 10, 11, 12 G@), ,,Gabelbein“ friitherer Autoren. 
Dieses ist nicht gerade, denn seine divergierenden Zinken biegen unter 
emem Winkel von etwa 90° nach unten um. Man hat es seit KRAEPELIN 
(1. c.), der es als erster in die Literatur eingefiihrt hat, zum 9. Sterniten 
gerechnet, ja sogar zum 8.” (vgl. Tabelle 8.599). Das war es, was schon 
ZANDER (l.c.) veranlaBte, gegen KRaEPELIN und Bryer Stellung zu 
nehmen. Nach seiner Ansicht nimlich ist der Schienenrinnenwulst eine 
Vorstiilpung der zarten mittleren Schuppenwand zwischen den oblongen 
Platten; er miiBte also zum 9. Sterniten gehéren und weil ZANDER, 
das Gabelstiick in jener Membran eingelagert sah, rechnete er es auch 
zu diesem. Eine solche Auffassung des Gabelstiickes ist aber unhaltbar. 
Nicht die Mitte des 9. Sterniten ist eingetrieben, sondern sein Hinter- 
rand stiilpt sich um (Abb. 6 J), wie der aller vorhergehenden Sternite 
und geht in den 10. Sterniten iiber; das Gabelstiick ist ein Uberrest 
desselben. Damit wird ZanpERs Behauptung hinfallig. Das, was er 
als Vorstiilpung bezeichnet, ist eigentlich eine Umstiilpung. Es mag 


in Wirklichkeit sind die dorsalen Plattenpaare ventralwarts verlagert und bieten 
im Querschnitt das Bild der Abb. 6a. — 2 Nach damaliger Zahlung zum 12. bzw. 11. 


Zur Frage der Oligomerie weiblicher Akuleaten. 605 


_ vielleicht scheinen, dafS es auf dasselbe herauskommt, ob man den 
_ einen oder anderen Ausdruck gebraucht; dem Wesen nach aber liegt ein 
_ gewaltiger Unterschied darin. Umstiilpungen gehen die Hinterrander aller 
_ Tergite und Sternite ein, also auch der 9. und schaffen dabei inter- 


segmentale Membranen. Wenn nun in dieser sternalen oral median 
eine deutliche chitinige Versteifung zustande kommt, so ist es nicht 
gestattet, sie noch zum 9. Sterniten zu zaihlen, sondern sie muB als 
Vorderrand des nachstfolgenden 10. angesehen werden. Denkt man sich 


den Schienenrinnenwulst in der Fliche ausgebreitet, so hat er groBe 


Ahnlichkeit mit den vorangehenden Sterniten VIII und IX in der Ent- 
wicklung, insofern sich auch von diesen nur gewisse Randpartien in feste 


_ Skeletstiicke umbilden (Abb. 3). Herausprapariert und fiir sich betrachtet 


stimmt das Gabelstiick auch in der Form mit der Mittelpartie der 
anderen Sternite tiberein. In der Literatur wird gerade auf eine Ein- 
kerbung des Sternitenvorderrandes als ein besonderes Merkmal hin- 
gewiesen; eine solche ist beim Gabelstiick tatsaichlich vorhanden, nur 
greift sie zwischen den beiden Gabelasten tiefer hinein als bei den 


_tbrigen Sterniten. 


Die von dem Gabelstiick kaudal verstreichende Membran, der Schienen- 
rinnenwulst hebt sich zu den Seiten um den After als das sogenannte 
Afterfeld dorsalwarts und schlieBt an den umgeschlagenen Rand des 
9. Tergiten, das Ligament der quadratischen Platten an. Damit ist der 
10. Hinterleibsring vervollstandigt. Es war also ein Irrtum, sofern man 
nur das Afterfeld als das 10. Abdominalsegment ansah; in Wirklichkeit 
ist es viel vollstandiger, mit einem ventralen Skeletstiick, dem Gabelstiick, 


deutlich erhalten. Daraus folgt, daB sich der Aculews morphologisch 


nahezu ganz dem Grundplan eines normal ausgestreckten Insekten- 
hinterleibes fiigt. Sollten trotzdem Bedenken aufkommen, ob das Gabel- 
stiick zum 10. Sternit gehért, so bringen die segmentalen Muskeln den 
schlagenden Beweis dafiir. 

Wenn auch die segmentale Muskulatur aller Hymenopteren in groBen 
Zigen Ubereinstimmung zeigt, so ergeben sich doch im einzelnen wesent- 
liche Abweichungen, die insbesondere bei den weiblichen Akuleaten ins Ge- 
wicht fallen, da deren skeletalen Teile in den letzten Abdominalsegmenten 
infolge der Ausbildung des Stachels durchgreifende Umgestaltungen 
erfahren haben. Auch fiir sie gilt das allgemeine Schema der Muskel- 
verteilung, demzufolge jeder der Abdominalringe 3 Systeme von Muskeln, 
und zwar ein ventrales, ein dorsales und ein laterales aufweist. Jedes 
derselben besteht aus 3 Muskelpaaren, deren Halften bilateral sym- 
metrisch auf die rechte und linke Seite des Abdomens verteilt sind. 
Die dorsale und ventrale Gruppe setzt sich aus intersegmentalen Muskeln 
zusammen, d. h. solchen, die je zwei aufeinander folgende Hinterleibs- 
ringe verbinden, die laterale Gruppe bloB aus intrasegmentalen, d. h. 
solchen, die innerhalb ein und desselben Segmentes verlaufen. Ebenso 
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verhalt sich auch ein fallweise auftretendes Paar von Muskeln, die 
die Seiten des Sterniten mit seiner Mitte intrasegmental verbinden. 
Es ziehen also die dorsalen Muskeln von einem Tergiten zu dem des 
darauffolgenden Leibesringes und ebenso die ventralen von Sternit zu 
Sternit, die lateralen jedoch von einem Tergit zu dem dazugehorigen 
Sternit. Niemals findet man, daB ein Muskel die Verbindung zwischen 
dem Tergit eines Segmentes und dem Sternit des darauffolgenden her- 
stellen wiirde, oder umgekehrt. 

Im nachstehenden seien die Verhaltnisse an anderen, nicht mit 
dem Stachel unmittelbar zusammenhaéngenden Abdominalsegmenten 

erlautert (Abb. 8): : 

Der ventralen Seite gehéren fol- 
gende Muskelpaare an: 

1. Die Adductores ventrales interni 
(Abb. 8 Mvi); sie inserieren unterhalb 


den Seiten der Mitte und verlaufen 
konvergierend nach hinten zum Vor- 
derrand des darauffolgenden Sterniten, 
an dem sie sich knapp nebeneinander 
in der Mitte anheften. 

2. Die Adductores ventrales externi 

(Abb. 8 Mve); sie inserieren weiter 
A Die vente aust ae"z2Faufen als die vorigen, ebenfalls am 
Musculus ventralis internus, Mve Mus- Vorderrand eines Sterniten und ver- 
one Sta acta pp Abductor laufen divergierend nach hinten zu 

den seitlichen Chitinapophysen des 
darauffolgenden, wo sie sich anheften. Diese beiden Muskelpaare ver- 
binden also den Vorderrand des einen Sterniten mit dem Vorderrand des 
darauffolgenden. 

3. Die Abductores ventrales (Abb. 8 Mvp); sie inserieren als breites 
Band an dem Hinterrand eines Sterniten und verlaufen nach vorn 
zu den Chitinapophysen des Vorderrandes des darauffolgenden, wo sie 
sich anheften. Die Bezeichnung des Verlaufes der Muskeln ,,nach hinten‘‘ 
bzw. ,,nach vorn“ ist mit Riicksicht auf die in dem jeweils vorangehenden 
Segment gelegenen Insertionsstellen gebraucht. Die Kontraktion der 
betreffenden Muskeln erfolgt gerade im entgegengesetzten Sinn dieser 
Bezeichnung. Wenn sich somit die sub 1 und 2 genannten Adduktoren 
kontrahieren, werden ihre sich iiberdeckenden Sternite ineinander 
geschoben; zieht sich aber das 3. Muskelpaar, das der Abduktoren zu- 
sammen, so werden die beiden Sternite auseinander gezogen. Da das 
gleiche Verhalten auch fiir alle iibrigen ventralen Muskelpaare des 
Abdomens gilt, resultiert aus der Kontraktion aller Adductores ventrales 
interni und externi eine Verkiirzung der abdominalen Bauchflache und 
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-aus der Kontraktion der Abductores ventrales eine Verlangerung der- 
selben. 

Analog der ventralen Muskulatur setzt sich die dorsale aus den 
Adductores dorsales interni und externi und den Abductores dorsales 
zusammen. Die beiden ersten verbinden den Vorderrand eines Tergiten 
mit dem des darauffolgenden; sie verlaufen, wie die ventralen Adductores, 
nach hinten, die Abductores vom Hinterrand des einen Tergiten zu den 
Chitinapophysen am Vorderrand des nachsten nach vorn. Die Folge der 


_ Kontraktion der dorsalen Adduktoren ist eine Verkiirzung der Riicken- 


seite, die der Abduktoren eine Verléngerung derselben. 

Ziehen sich alle dorsalen und ventralen Adduktoren des Hinterleibes 
gleichzeitig zusammen, so werden die Leibesringe ineinander geschoben, 
d.h. es verkiirzt sich der Hinterleib; kontrahieren sich dagegen alle 
dorsalen und ventralen Abduktoren, dann riicken die Hinterleibsringe 
auseinander, d. h. das Abdomen verlangert sich. Rechtsseitige Muskeln 
verursachen durch ihre Kontraktion eine Torsion des Abdomens nach 


_ rechts, linksseitige nach links; beide sind Antagonisten, wie auch die 


dorsalen und ventralen. 

Wie oben bereits erwahnt, hat ein jeder Hinterleibsring auBerdem 
noch 3 Muskelpaare, die nicht aus ihm heraustreten und daher als intra- 
segmentale bezeichnet werden, und zwar: 

1. Ein Paar inseriert an den lateralen Chitinapophysen des Sterniten 
und zieht zum Innenrand des zugehérigen Tergiten; da dieser jenen 
iibergreift, ist das Muskelpaar als das der Abductores laterales zu be- 
trachten. . 

2. Kin Paar anderer Muskeln ist in der Mitte des Seitenrandes des 
Sterniten befestigt, zieht nahezu senkrecht nach oben zum Tergiten 
und inseriert oberhalb der Stigmennapfchen; diese Muskeln sind am 
weitesten hinten gelegen und sollen Adductores laterales posteriores 
genannt werden. 

3. Die Muskeln des 3. Paares liegen in den vorderen abdominalen 
Segmenten zwischen den beiden erstgenannten Muskelpaaren; im 7., also 
dem Stachelapparat unmittelbar vorgelagerten Abdominalring riicken sie 
mit ihren Ansatzflichen bis an die Abduktoren, d.i. bis an die Chitin- 
apophysen des 7. Sterniten und ziehen von da schief nach oben zum 
Tergit, wo sie sich hinter dem Stigma anheften; es sind die Adductores 
laterales medii (Abb. 6a Mim). 

‘Da die fixen Punkte der 3 Muskelpaare im Tergiten liegen, hat ihre 
Kontraktion folgende Bewegungen zur Folge: Es kann sich tiberhaupt 
nur um eine Erweiterung oder Verminderung des Lumens des Hinterleibes 
handeln; die erstere trifft bei der Kontraktion der Abduktoren zu, weil der 
Sternit abwarts zu den iibergreifenden Seitenrand des Tergiten gezogen 
wird; die letztere mu8 zustande kommen, wenn durch die Kontraktion der 
Adduktoren der Sternit in dorsaler Richtung zum Tergiten gehoben wird. 


7..f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 30. 4] 
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Vollzieht sich die Kontraktion aller Adductores dorsales externi und interni, 
ventrales extreni und interni und der Adductores laterales posteriores — 
und anteriores in allen Hinterleibsringen gleichzeitig, so wird das Volumen — 
des Abdomens auf ein Minimum reduziert. Ziehen sich dagegen alle 
Abductores dorsales, ventrales und laterales zusammen, so erweitert sich — 
der Hinterleib bis zum auBersten. VergréBerung und Verkleinerung der 
Leibeshéhle dienen dem Insekt vor allem zur 
Atmung. Hs ist leicht einzusehen, warum zur 
Erreichung der ersteren nur 3, zu der der letz- 
teren hingegen 6 Muskelpaare in Tatigkeit ge- 
setzt werden miissen: jene wird némlich von 
der Elastizitaét des Tracheensystems unterstiitzt 
(Inspiration), bei dieser aber mu die Span- 
nung der Tracheen iiberwunden werden (Ex- 
spiration). 

Es bleibe nicht unerwahnt, da die Halb- 
ringe des letzten von auf en sichtbaren Seg- 
mentes VII einer besonderen Erweiterung fahig 
sind, weil ihre Adductores laterales medii ganz 
vorn an den Chitinapophysen des Sterniten 


Abb. 9. Die Muskeln zwischen ‘ $ F ~ 
Gabelstiick und oblongen befestigt sind. Kontrahiert sich dieses Mus- 


Platten. G Gabelstiick, 9, 11 : : é 
die Adduktoren und 10 der Kelpaar, so hat dies ein Klaffen der Halbringe 


Abduktor des Gabelstiickes, zur Folge, wobei der Stachelapparat leichter 
O oblonge Platten. Die Adduc- : 
tores hier und den darauf- VOrgestoBen werden kann, als wenn jene An- 


oe nea ae ee re satzstellen in der Mitte, zwischen denen der 
‘bzw. —‘=-=; die 
Abductores —. Abductores laterales und Adductores laterales 


posteriores, wie in den tbrigen Segmenten 
lagen. Ubrigens verlaufen sie auch in diesen nicht streng vertikal, 
sondern, weil ihre Ansatzstellen am Sterniten vor jenen am Tergiten 
liegen, von vorn unten schief nach hinten oben. Es werden demzufolge 
bei ihrer Kontraktion die Sternite vorn gehoben, was die Kriimmung 
des Abdomens nach unten férdert. 

Das im vorstehenden Gesagte muBte vorausgeschickt werden, um 
die Muskulatur des Stachels, soweit sie speziell zum Gabelstiick in 
Beziehung steht, versténdlich zu machen. Jenes Skeletstiick bietet 
némlich 3 Muskelpaaren Ansatzstellen; alle 3 verbinden es mit den eb 
longen Platten wie folgt: 

1. Ein Muskelpaar (Abb. 9, 10, 11, 12: [9]) zieht von dem verdickten 
oberen Vorderrand der oblongen Platten schief herunter gegen die Media- 
ebene und heftet sich an dem unpaaren Stielteil des Gabelstiickes an. 

2. Kin Muskelpaar (Abb. 9, 10, 11, 12: [10]) zieht von der knopf- 
artigen Verdickung des Hinterrandes der oblongen Platte schief seit- 


lich nach unten zu den paarigen Fortsitzen des Gabelstiickes und heftet 
sich dort an. 
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3. Ein Muskelpaar (Abb. 6a, 9, 10, 11, 12: j11}]) von besonderer 
Breite hat tief unten die Innenfliche der oblongen Platten in der Aus- 
dehnung von deren Vorderrand bis iiber die Langenmitte zur Ansatz- 
stelle. Es heftet sich teils an den paarigen Fortsitzen, teils an dem un- 
paaren Stiel des Gabelstiickes an. 

Von besonderem Interesse ist es, zu verfolgen, inwiefern diese 
3 Muskelpaare in ihrer Funktion den iibrigen ventralen Muskeln des 
Abdomens analog sind. Doch davon soll im Zusammenhang mit der Be- 
schreibung der tibrigen Muskulatur des Stachelapparates spater berichtet 
werden. Vorausgeschickt sei nur, daB8 das Gabelstiick durch die Kon- 
traktion der sub1 und 2 angefiihrten Muskelpaare kopfwarts um- 
gelegt wird. 

Dieser Vorgang steht in vollem Kinklang mit den Bewegungen, die 
alle tibrigen Plattenpaare des Stachelapparates bei dessen Funktion 
ausfiihren. Bei der Musterung von Sagittalschnitten fallt es auf, daB 
bei Tieren mit vorgestoBenem Stachel nicht nur das Gabelstiick, sondern 
auch die Stigmenplatten, die quadratischen und oblongen Platten und 
die Schienenrinne anders liegen als bei Tieren mit eingezogenem Stachel. 
Bei letzteren ist die Lage des ganzen Stachelapparates mehr horizontal, 
was vor allem an der Schienenrinne zum Ausdruck kommt. Von ihr gehen 
oralwarts die beiden Schienenrinnenbogen ab, die unter starker Divergenz 
eine Kriimmung nach hinten zeigen (Abb. 1, 7, 10, 11 Srb). Ihre schiefe, 
gegen die Flanken des Leibes dorsal geneigte Lage ist bedingt durch eine 
ebensolche der beiden oblongen Platten (Abb. 1, 5, 6a, 10, 11, 12 O), weil 
sie mit ihnen durch starre, chitinige Stiele (Abb. 7, 10, 11 St) verbunden. 
sind. An die oblongen Platten legen sich zu den Seiten von auBen die 
quadratischen (Abb. 1, 6a, 7, 10, 11, 12 Qu) und an diese noch weiter 
drauBen die Stigmenplatten (Abb. 1, 6a, 7, 10, 11, 12 Stz) an. Diese beiden 
Paare halten ihre Langsachse bei eingezogenem Stachel nahezu horizontal, 
bei ausgestoBenem Stachel dagegen schief, und zwar hinten gehoben, nach 
vorne geneigt; sie sind um einen Winkel von etwa 60° kopfwarts empor- 
gerichtet. Die Ursache dieser Erscheinung ist in der 4uBerst kompli- 
zierten Muskulatur des Stachels gelegen. Man faBt, wie oben bereits 
erwahnt, die Stigmenplatten als zum Tergiten VIII gehérig auf. Die zu 
ihnen geh6rige Zahl der dorsalen Muskeln ist normal; es sind ihrer 3 Paare. 
Da aber dieser Tergit nicht hinter dem 7. liegt, wie man erwarten sollte, 
sondern ziemlich weit nach vorn verlagert ist, fallt die Wirkung der 
dorsalen Muskulatur zwischen den Segmenten VII und VIII anders 
aus als in den vorangehenden Abdominalringen. Zwei von jenen 
3 Paaren (Abb. 10, 11, 12: [2]) ziehen vom Vorderrand des 7. Tergiten 
nach hinten unten und befestigen sich am Hinterrand der Stigmenplatten ; 
sie sind ohne weiteres als die Adductores dorsales interni und externi 
zu erkennen, denn durch ihre Kontraktion werden die Stigmenplatten 
kopfwirts gezogen, was einer Verkiirzung der dorsalen Partie zwischen den 

41* 
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Tergiten VII und VIII gleich kommt. Im Grunde genommen liegt aber 
darin nicht der eigentliche Effekt dieser Muskeln; viel wichtiger ist es, 
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Abb. 10. Der Muskelapparat des Stachels der Biene von 
der Medianebene aus gesehen. A After, Fl Fliigel, G Gabel- 


daf durch ihre Kraft eine Drehung der Stigmenplatten kopfwarts voll- 
zogen wird, die sich durch analoge Muskelpaare der dahinterliegenden 
Tergite, wie im nachstehenden noch gezeigt wird, bis zum Afterfeld 
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 fortpflanzt und der Hautgrund fiir die Vortreibung des Aculeus ist. Das 
dritte Muskelpaar (Abb. 10, 11, 12: [3]) kommt vom unteren Innenrand 
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Abb. 11. 


der Seitenteile des 7. Tergiten und verlauft schief kopfwarts zum oberen 
AuBenrand der Stigmenplatten. Man kann aus der Lage dieses Paares und. 
dem Umstand, da8 die Zugwirkung zu dem Hinterrand des Tergit VU 
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Abb, 12. Die Muskulatur des Stachel- und weiblichen Geschlechtsapparates der Biene 

von oben gesehen. Mdvag Musculus dorsalis vaginae, Mlvag Musculus lateralis vaginae, 

Mvvag Musculus ventralis vaginae, Ov Hierstock, Ovd Hileiter, Rs Samentasche, Rsc Samen- 
taschenkanal; die tbrigen Bezeichnungen wie in Abb. 10 und 11. 
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_ erfolgt, leicht ableiten, daB es den Abductores dorsales gleichkommt und 


ein Antagonist zu den beiden ersten Paaren ist; es dreht die Stigmen- 
platten analwarts in ihre urspriingliche Stellung. 

Die intersegmentale dorsale Muskulatur zwischen den Tergiten VIII 
und IX, also zwischen Stigmenplatten und quadratischen Platten ist kom- 
plett und verhalt sich ganz ahnlich wie die vorige. Die Zugwirkung kopf- 
warts bei gleichzeitiger Drehung der quadratischen Platten besorgen 
2 Paare von Muskeln. Das eine von ihnen zieht vom hinteren AuBenrand 
der quadratischen Platten zum vorderen Innenrand der Stigmenplatten in 
longitudinaler Richtung (Abb. 10, 11, 12:[5)). Der Effekt der Kontraktion 
dieser Muskeln ist leicht einzusehen: die quadratischen Platten miissen 
bei der Drehung der Stigmenplatten diesen folgen. Die Zugkraft wirkt 
in erhéhtem Grade; ihre Richtung wird durch die Kontraktion des anderen 
der beiden Muskelpaare beeinfluBt. Dieses (Abb. 10, 11, 12:[4]) ver- 
lauft aus dem Mittelfeld der Stigmenplatten in schiefer Richtung auf- 
warts zum oberen AufSenrand der quadratischen Platten. Bei Zusammen- 
ziehung dieses Muskelpaares wiirden die letzteren nahezu senkrecht nach 
abwarts gezogen werden; da aber zu gleicher Zeit auch das erste Muskel- 
paar seine Zugkraft geltend macht, folgen die quadratischen Platten 
der Resultierenden des Krafteparallelogramms analwirts, schief nach 
unten. 

Noch ein drittes intersegmentales Muskelpaar ist hier zu erwahnen. 
Es zieht vom oberen Rand der Stigmenplatten schief nach vorn abwarts 
zur Mitte der AuBenseite der quadratischen Platten, wo es an einer Langs- 
leiste inseriert (Abb. 10, 11, 12:[6)}). Die von diesem Muskelpaar aus- 


gehende Zugkraft dreht die quadratischen Platten in ihre urspriingliche 


Stellung zuriick, also im Sinne von Abduktoren, wirkt also entgegen- 
gesetzt den beiden erstgenannten Muskel-(Adduktoren)paaren. 

Es bleibt noch die dorsale intersegmentale Muskulatur IX—X zu 
priifen. Oben wurde darauf bereits hingewiesen, da das 10. Abdominal- 


* segment stark riickgebildet ist, namentlich was seine Riickenpartie an- 


belangt. Man kann hdéchstens noch eine etwas steifere Chitinmembran, 
die von der Mitte ausgehend, seitlich nach unten in den Schienenrinnen- 
wulst iibergeht, entdecken und als letzten Rest des 10. Tergiten auffassen. 
Dies ist wohl begriindet durch die Tatsache, daB an dieser Versteifung 
2 Muskelpaare ansetzen, die von der obersten Stelle des Hinterrandes 
der quadratischen Platten kommen. Die Muskeln des einen Paares (Abb. 10, 
11, 12:[7]) naéhern sich in ihrem Verlauf nach hinten, d.i. das typische 
Verhalten aller abdominalen Adductores interni, die des anderen (Abb. 10 
11, 12:[8]) gehen auseinander; das tun alle abdominalen Adductores 
externi. Fur diese miissen die letzteren, fiir jene die beiden ersteren 
Paare gehalten werden. Sobald ihre Zugwirkung einsetzt und sich 
im Sinne des kopfwarts gedrehten Plattensystems auswirkt, andert sich 
das Bild des Analfeldes vollstandig. Man mu8 wissen, da& der After 
des Tieres normalerweise nicht nach aufen, sondern in einen Kloaken- 
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raum (Abb. 7, 10, 11 Kh) ausmiindet. Das Dach des letzteren wird von einem 
noch auBerlich sichtbaren, anscheinend letzten Tergiten — in Wirklichkeit 
ist es der 7. — gebildet. Von seiner Innenseite hangen Falten in den 
Kloakenraum herab, bestehend aus den Mittelpartien des 8. und9.Tergiten 
(Abb. 10, 11 7 VIII, TIX, T X) und ihren Verbindungshautchen. Diese, 
sowie namentlich die stark eingestiilpte Verbindungshaut zwischen 
Tergit IX und dem Afterfeld geben, sobald der Zug der beiden in Rede 
stehenden Muskelpaare wirksam wird, leicht nach, und zwar so weit, daB 
jene Falten ausgeglattet werden und das ganze Analfeld mit After und 
Rectum, ja selbst der Hinterrand des Schienenrinnenwulstes kopfwarts 
verlagert werden. Das bedeutet eine Raumgewinnung im hintersten 
Lumen des Abdomens, die von den gleichzeitig unter dem analwarts — 
gerichteten Druck der umgelegten Plattenpaare stehenden, zum Stich 
vorgetriebenen Teilen des Stachelapparates ausgentitzt wird. 

Soviel iiber die dorsale Muskulatur. Es erhebt sich nun die Frage, 
inwieweit die ventrale in dieser Kérperregion entwickelt ist, also zu- 
nachst jene zwischen dem Sternit VII und den Winkeln, ferner die 
zwischen letzteren und den oblongen Platten und endlich die zwischen 
diesen und dem Gabelstiick. 

Der 7. Sternit (Abb. 6, 6a, 7, 10, 11, 12 S VJ) ist der letzte von den ab- 
dominalen Bauchschildern, der von aufen sichtbar ist; er bildet gewisser- 
maBen den ventralen Abschlu8 des Abdomens. Man ist eigentlich tiber- 
rascht, da zwischen diesem Skeletstiick und den Winkeln keine musku- 
lése Verbindung besteht. Es mag dies wohl darin seine Griinde haben, 
daB die Winkel nur einen ganz kleinen Rest des umgestalteten 8. Ster- 
niten darstellen und ihre Rolle im Mechanismus des Stachels durch 
andere Muskeln in Wege geleitet wird. Ware ein gréf8erer Teil jenes 
Sterniten in den Bau des Stachels eingegangen, béte sich auch mehr 
Raum fiir die Insertion ventraler Muskelpaare an ihnen. Ubrigens 
entbehrt der 7. Sternit nicht jeglicher Muskeln; von seiner Chitin - 
apophyse zieht rechts und links ein gutentwickelter Muskel zum Vagina- 
sack (Abb. 12 Mvvag). Diese beiden Muskeln kommen aber fiir den 
Stachelapparat nicht unmittelbar in Frage. 

Aus gleichem Grunde ist auch die Anlage aller 3 ventraler Muskel- 
paare zwischen den Sterniten VIII und IX, also den Winkeln und 
oblongen Platten unterblieben. Anders verhalt es sich jedoch mit der 
ventralen muskulésen Verbindung IX—X; hier finden sich, wie oben 
(S. 608) erwahnt, alle 3 Muskelpaare vor und spielen beim Stechakt 
eine wichtige Rolle. Kin Muskelpaar (Abb. 9, 10, 11, 12:[9]) strebt bei 
seiner Kontraktion, den Stiel des Gabelstiickes zu heben und kopfwiarts an 
die oblongen Platten heranzuziehen; das Gabelstiick ist aber als Ganzes 
dem Schienenrinnenwulst eingefiigt und gibt daher dem Zug nur einiger- 
mafen nach, neigt sich nach vorn, kippt aber nicht ganz um. Weil es in 
seiner medianen Lage verharrt, geben die oblongen Platten, die sich 
in der Ruhelage schief nach den Seiten neigen, nach und werden so mit. 
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ihren oberen Kanten einander naher gebracht, bis sie vertikal aut- 
gerichtet sind und parallel nebeneinander stehen. Mit den oblongen 
Platten sind die Schienenrinnenbogen starr verbunden; auch sie geraten 


_dadurch aus ihrer divergierenden, seitlich geneigten Stellung, die sie 
_in der Ruhelage einnehmen, in eine vertikale, parallele Stellung und, 


weil sie mit den Stechborstenbogen in inniger Verbindung stehen, richten 
sich auch diese vertikal auf. So gespreizt namlich, wie alle diese Teile 
gewohnlich liegen, waren sie dem VorstoBen des Stachels hinderlich. 

Ein zweites Muskelpaar (Abb. 9, 10,.11, 12: [10]) unterstititzt das erste. 
Es veranlaft bei seiner Kontraktion, daB das Gabelstiick wie ein Doppel- 
krummhaken die Schienenrinne vorn erfaBt und analwarts schiebt. 
Dabei greifen die Zinken des Gabelstiickes unter den Kolbenteil der 
Schienenrinne noch mehr ein als es ohnedies durch das Umlegen des- 
selben geschieht und helfen kraftig, die Schienenrinne vorn heben. 
Die stark verbreiterten kaudalen Enden dieser Muskeln verraten, daB 
ihre Kraft keine geringe ist. Die Schienenrinne bekommt so eine Neigung 
nach hinten unten und gerat zum groBen Teil auBerhalb des Schienen- 
rinnenwulstes; sie ragt entbloBt in die Stachelhohle vor. Wenn man 
bedenkt, daB ihr die Fiihrung der Stechborsten zukommt — bekannt- 
lich wird sie beim Stechakt zuerst ausgestoBen und dann erst die in 
ihren Schienen verlaufenden Stechborsten — und da8 sie gekriimmt 
ist, bei manchen Hymenopterenweibchen (Bombus) tirkensabelartig, 
dann ist es gewiB von Vorteil, wenn nicht geradezu unerléBlich, dab 
ihr Vorderteil gehoben wird. Im Zusammenhang damit sei jetzt schon 
auf die Bedeutung dieser Stellung der Schienenrinne bei der Eiablage 
aufmerksam gemacht. Naheres auf S. 627. 

Ganz entgegengesetzt zur Wirkung jener beiden Muskelpaare ist die 
der Kontraktion eines dritten (Abb. 9,10, 11, 12: {11}). Ks zieht das Gabel- 
stiick schief nach oben hinten, so daB es auf dem Kolbenteil der Schienen- 
rinne kaudalwarts hinaufgleitet. Man geht nicht fehl, wenn man die 
beiden ersten Muskelpaare den Adduktoren gleichsetzt, also jenen Muskeln, 
die in den iibrigen Abdominalringen der Verkiirzung der Bauchflache 
dienen, und zwar wiirde das erste Paar den Adductores ventrales interni, 
das zweite den Adductores ventrales externi entsprechen. Die Muskeln 
des 3. Paares gehen vom Hinterrand des 9. Sterniten ab und sind daher 
die Antagonisten zu den beiden erstgenannten Paaren, die Abduktoren. 
Sie bringen das Gabelstiick in die Ruhelage zuriick. Holt die Biene 
zum Stich aus, sind sie schlaff und geben nach. 

Man wire vielleicht geneigt, darin einen Widerspruch zu sehen, 
daB die Kontraktion der in Rede stehenden Adductores ventrales da- 
durch, daB sie den Stachel vortreiben, eine Verlingerung der Teile be- 
wirken, wahrend an den tibrigen analogen Muskeln gerade der umgekehrte 
Effekt beobachtet wird. Dieser Einwand ist nicht unbegriindet und ver- 
dient deshalb besondere Beachtung. Vor allem mu8 betont werden, daf 
das Gabelstiick als Sternit X nicht hinter dem 9. liegt, sondern nach vorn 
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vorgeschoben ist und daf es gegeniiber allen anderen Sterniten nicht — 
gerade, sondern nahezu rechtwinklig gebogen ist. Diese Umstande — 
schaffen fiir den Mechanismus der Bewegungen ganz andere Bedingungen — 
als bei den iibrigen Bauchplatten. Die Insertionsstellen der drei zum 
Gabelstiick gehérigen Muskelpaare sind derart verteilt, daB der Scheitel 
des rechten Winkels zum Drehpunkt des ganzen Systems wird ; das Gabel- 
stiick ist zu einem Winkelhebel geworden. Im Grunde genommen sucht 
die Kraft der Adductores ventrales interni und externi, genau so wie 
anderwarts, den Vorderrand des dahinterliegenden Sterniten dem vor- 
gelagerten naherzubringen ; weil aber der Vorderrand des 10. vor dem des 9. 
liegt, miiBte er sich, streng genommen, rein analwarts bewegen, was durch — 
die gleichzeitige Drehung des Gabelstiickes einigermaSen modifiziert wird. 
Der Widerspruch ist also nur ein scheinbarer; das Gabelstiick selbst 
wird in Wirklichkeit durch die beiden Adduktorenpaare an den vorher- 
gehenden Sternit IX herangezogen. Im iibrigen bezieht sich die Ver- 
langerung nicht auf die sternale K6rperdecke, sondern auf deren Anhangs- 
stiicke, insbesondere die Schienenrinne. 

Im Anschlu8 an die Beschreibung der sternalen Muskulatur muf 
noch eines Paares von Spezialmuskeln gedacht werden, das bei der oben 
erwahnten vertikalen Aufrichtung der seitlich geneigten Skeletteile, be- 
sonders der Bogenstiicke, mitwirkt. Diese beiden Muskeln (Abb. 10, 11, 12: 
eS) sind schmal, bandférmig und bestehen aus wenigen Fasern; sie 
setzen an 2 daumenartigen, kopfwarts gerichteten, am Ende hakchenartig 
gekriimmten, chitinigen Fortsatzen (Abb. 7, 10, 17 H) an, die von den 
Schienenrinnenbogen an jener Stelle abgehen, wo diese in die Schienen- 
rinne tibergehen; man kann sagen, da sie bereits der Schienenrinne an- 
gehoren und ihrer AuBenwand ventral mit breiter Basis aufgesetzt sind. 
Diese Chitinemergenzen artikulieren mit schmalen, fliigelartigen Chitin- 
lamellen (Abb. 7, 10, 11 Fl), die von der Ansatzstelle der Stiele der 
oblongen Platten auf der AuBenseite der Schienenrinnenbogen herabziehen 
und sich schlieBlich napfartig erweitern. Die hakenférmigen Enden der 
Horner greifen von oben in jene Napfchen ein. Auf diese Weise entsteht 
eine Art von ,,Hakengelenken“. Von diesen ziehen die oben erwaihnten 
Muskeln seitwarts rechts und links schief ansteigend und heften sich den 
Chitinlamellen an. Aus dieser Lage der Muskeln geht unzweideutig 
hervor, daB sie bei ihrer Kontraktion die beiden Schienenrinnenbogen 
und mit diesen die beiden Stechborstenbogen einander nahern. Das 
,,Hakengelenk®* hat aber wahrscheinlich noch eine andere Bedeutung. 
Die Bogenstiicke sind nimlich auBerst biegsam und elastisch. Damit 
Schienenrinne und Stachel vorgestoBen werden kénnen, miissen die 
Bogen in eine moglichst horizontale Lage kopfwarts umgelegt werden. 
Wie weit, das ist durch jene Hérner bedingt. Das Uberschreiten eines 
bestimmten Winkels wird durch den Widerstand der Hérner in den Ge- 
lenken unméglich gemacht. KRAEPELIN (1873) hat jene beiden Horner 
schon erkannt und nur gewuft, da® sie Muskeln als Ansatzstellen dienen. 
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Genauer hat sich mit ihnen Carer (1890) befaBt; er hat die oben- 
erwahnten Chitinlamellen ,,Fliigel‘‘ der Schienenrinnenbogen genannt. 
_ Bryer (1890) hat die fritheren Angaben bestatigt. Keinem dieser Forscher 
war jedoch die Bedeutung dieser Vorrichtung klar. Sie fallt nach dem, was 
oben dartiber gesagt wurde, im Sinne sogenannter transversaler Muskeln 
aus und damit ist das in Rede stehende Muskelpaar 18 als das trans- 
versale des 9. Abdominalringes anzusehen. Morphologisch miBten dem- 
zufolge die Hérner als Apophysen des 9. Sterniten aufgefaBt werden. 

Was endlich die dorsoventrale Muskulatur im Bereich des Stachels 
betrifft, ist auch sie zum groBen Teil vertreten. Innerhalb des 8. Hinter- 
leibsringes zahlt man 3 Muskelpaare; zwei von ihnen (Abb. 6a, 10,11, 12: 
[12], [13]) imserieren mit ihren spitzen Enden an den Winkeln, die 
anderen, stark verbreiterten, heften sich untereinander an der hinteren, 
inneren Flache der Stigmenplatten an. Daraus ergibt sich, daB die beiden 
Muskelpaare die Bedeutung von lateralen Adduktoren haben, die darin 
besteht, den Sterniten an den Tergiten heranzuziehen. Das eine Paar 
tabbalOe Ll 12: [12]) entspricht den Adductores laterales medii, das 
andere (Abb.10, 11, 12: ‘[B) den Adductores laterales posteriores. 
Der Verlauf dieser Muskeln ist mehr longitudinal als transversal und weil 
die Ansatzstellen auf den Tergiten, zu denen die Anziehung erfolgt, 
hinter den Winkeln liegen, werden letztere kaudalwarts bewegt und 
mit ihnen die beiden Stechborsten, da diese mit den Winkeln starr ver- 
bunden sind. Das dritte Paar Muskeln inseriert mit dem einen Ende 
an den vorderen unteren Ecken der Stigmenplatten und zieht zu den 
vorderen Enden der Stechborstenbogen (Abb. 10, 11, 12: [14]). Die 
' Kontraktion dieser Muskeln hat die Einziehung der Stechborsten zur 
Folge; sie sind also die Abductores laterales. 

Die dorsoventrale Muskulatur im 9. Hinterleibsring, d. i. die zwischen 
quadratischen und oblongen Platten, ist komplett und zahlt zu der 
kraftigsten des Stachelapparates iiberhaupt ; man kénnte sie iberkomplett 
nennen, da zwei ihrer Muskelpaare durch dichotomische Teilung eine Ver- 
dopplung erfahren; so teilt sich der eine Muskel (Abb. 6a, 10, 12: [17a], 
), rechts und links aus einem gemeinsamen Strang entspringend, 
in 2 Portionen gleich am Hinterrand der quadratischen Platten, so daB 
die eine Muskelhalfte auBen, die andere innen von den Platten ver- 
lauft und auf der Strecke vom Stiel der oblongen Platte bis an den 
Schienenrinnenbogen inseriert. Letzterer erweitert sich zur Aufnahme 
des Muskels zu einem léffelartigen Gebilde. Diese Ansatzstelle ist 
trotz der starken Entwicklung des Muskels nicht leicht zu bestimmen 
und so hat KrazpeLin (1873) den Irrtum begangen, da er die In- 
sertion des Muskels an die Basis des Winkels verlegte. Wenn man 
aber den Winkel samt der Stechborste von dem Schienenrinnenbogen, 
in dem sie gleitet, loslést, sieht man keine Spur von jenem Muskel. 
Deutlicher als bei der Biene kommt der richtige Sachverhalt bei der 
Hummel zum Vorschein, wo das léffelformige Ende des Schienenrinnen- 
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bogens eine geradezu ideale Ansatzflache vorstellt. Unschwer kann man 


sich eine Serb von der Funktion jener Muskeln machen. Die Zug- 


kraft (Abb. 11: [i7ab]) wirkt tergitwarts, also zu den quadratischen — 
Platten; ihr lene miissen die Schienenrinnenbogen und die Stiele — 
ihr nach, somit alle stechenden Teile des Aculeus eingezogen werden. — 


Die Muskeln sind also die Abductores laterales des 9. Abdominalringes. 

Das zweitkraftigste Paar Muskeln hier (Abb. 6a, 10, 11, 12: [15a\, 
15b|) sitzt in der muldenférmig vertieften AuBenflache der oblongen 
Platten; nach kurzem Verlauf kopfwarts teilt es sich in 2 gleich starke 
Muskelziige, die sich unter schwacher Divergenz an die Vorderkante der 
quadratischen Platten begeben und dort anheften, der eine tiber, der 
andere unter der Kantenmitte. 

Das dritte Muskelpaar (Abb. 10, 11, 12: [16]) ist das schwachste; 
es inseriert einerseits hinten am Oberrand der quadratischen Platten, ande- 
rerseits ungefahr an derselben Stelle der oblongen Platten innen, wie das 
vorhergehende. Die letztere Tatsache weist schon darauf hin, daf die 
beiden Muskeln eine gemeinsame Wirkung auf die oblongen Platten aus- 
iiben miissen. Ihre Zugkraft wirkt tergitwarts, wofiir der Umstand iiber- 
zeugend spricht, da8 an Schnitten durch Tiere mit vorgestoBenem Stachel 
diese Ansatzstelle der beiden Muskeln zu den quadratischen Platten 
hin gehoben erscheint. Hier sind die oblongen Platten formlich ge- 
knickt, so daB ihre Anhange, die Stachelscheiden, die sonst von ihnen 


horizontal nach hinten abgehen und beim Stechakt in den Koérper einge- | 


zogen werden, in die Kloakenhdhle herabhingen. Die Knickung an 
ihrer Basis ist deshalb méglich, weil die betreffende Partie viel schwacher 
chitinisiert ist. Als Folge der Kontraktion jener beiden Muskelpaare 
ergibt sich, daf sie das Vorstofen des Stachels fordern. Der Lage 
nach ist das zweite Paar als das der Adductores laterales medii, das 
dritte als das der Adductores laterales posteriores zu bezeichnen. 

Dem in seiner dorsalen Partie zart gebliebenen Abdominalring X 
fehlt jede laterale Muskulatur. 

So liefert die tabellarische Ubersicht der an den ame an- 
geschlossenen Muskeln folgendes Bild: 


Dorsale Paare Ventre ale Dorsoventrale | Transversale 
Paare ATE 


VII—VIII : 3 
VIII—IX :3 
IX—X 74 


Im ganzen besteht also der Muskelapparat aus 18 Paaren bzw. 20, 
wenn man die geteilten Muskeln 15 und 17 gesondert als selbstandige 
Muskeln zihlt; davon dienen 13 bzw. 15 Paare als Provektoren der Vor- 
treibung und 5 Paare als Retraktoren der Einziehung des Stachels. Da8 
zur letzteren weniger Kraft notwendig ist, erklirt sich daraus, da 
die chitinigen Teile schon vermége ihrer Elastizitat in die Amseanee 


. 
| 
I 
: 
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_ stellung zuriickkehren; eigentlich miiBte dazu allein die der Schienen- 
_ rinnen- und Stechborstenbogen genitigen und eine Muskelkraft lberfliissig 
machen, so kénnte man glauben. Darauf ist folgendes zu erwidern: 

Ks handelt sich nicht nur um eine einfache Bewegung der Stachel- 
_ teile einwarts, sondern um ihre Wiederkehr in die komplizierten Positionen 
der Ruhelage und ihre Suspension in diesen. Wie schon oben erwahnt, 
ware ein VorstoBen des Stachels nicht méglich, wenn gewisse Teile 
1. aus ihrer geneigten Lage nicht zuvor durch Muskelkraft senkrecht 
aufgerichtet, 2. die nach den Seiten stark divergierenden Schienenrinnen- 
und Stechborstenbogen nicht einander genahert und in Parallelstellung 
gebracht und 3. alle Plattenpaare und Bogenstiicke nicht kopfwarts 
umgelegt werden wiirden. Der sonst scheinbar héchst einfache Stechakt 
1a8t sich némlich in nicht weniger als 6 Vorginge gliedern, und zwar 
wie folgt: 1. Die Umstellung des Plattensystems und seiner Anhange, 
2. das VorstoBen der Schienenrinne, 3. das VorstoBen der Stechborsten, 
4. das Zuriickziehen derselben, 5. das Zuriickziehen der Schienenrinne 
und 6. die Wiederkehr der iibrigen Skeletteile in die Ruhelage. 

Der Stachelapparat ist im ruhenden, Zustand ganz ins Abdomen 
eingezogen und liegt zum groBten Teil auf der 7. Bauchschiene. Nur 
die Schienenrinnenbogen ragen tiber den Vorderrand derselben ein 
wenig vor. Sie ziehen in einem scharfen Bogen, von der Schienenrinne 
seitwarts divergierend nach vorn oben und biegen nach hinten um. 
Die mit ihnen durch die Stiele starr verbundenen oblongen Platten 
liegen zu beiden Seiten der Schienenrinne; sie sind nicht senkrecht 
aufgerichtet, auch nicht parallel zueinander, sondern nach den Seiten 
geneigt und nach hinten so konvergierend, dafi ihre ,,Chitinképfe“ in 
der Mediane zusammenstoBen. Ihre oberen, verdickten Kanten haben 
nach vorn zu eine Neigung von etwa 30°. Aufen an die oblongen Platten 
legen sich die quadratischen an; ihre oberen Kanten haben ungefahr 
die gleiche Neigung wie die der oblongen. An die quadratischen Platten 
legen sich auBen die Stigmenplatten an. In geradliniger Fortsetzung 
der oblongen Platten gehen von ihnen nach hinten die Stacheischeiden 
ab; sie liegen zu beiden Seiten der Schienenrinne. Der Schienenrinnen- 
wulst umgibt den vorderen, kolbenférmigen Teil der Schienenrinne , 
verstreicht analwarts dicht oberhalb ihres schlanken Endteils und der 
Stachelscheiden und geht in das Afterfeld iiber. Dieses faltet sich seitlich 
und dorsal ein und schlieBt so an den ihm vorgelagerten 9. Tergiten mit 
den quadratischen Platten und dieser mit seinem Vorderrand an den 
8. mit den Stigmenplatten und dieser endlich an den 7., von auBen 
letzten sichtbaren Tergiten an. Das Gabelstiick ist dem Schienen- 
rinnenwulst vorn dorsal eingewachsen und liegt mit seinem unpaaren 
Schenkel auf der Schienenrinne. Die Spitzen der Stechborsten ragen 
nicht iiber das Ende der Schienenrinne hinaus, ebensowenig das letztere 
aus dem Abdomen. Bei dieser Stellung der Stechborsten sieht man die 
Winkel ganz oberhalb der oblongen Platten liegen. 
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Bevor die Biene die Stechborsten vorstoBen kann, mu sie die Schienen- 
rinne aus dem Abdomen hervortreten lassen. Dies wird folgendermaSen 
eingeleitet : 

1. Die Stellung der Platten und Bogen, wie sie soeben beschrieben 
wurde, ist der Bewegung der Schienenrinne hinderlich ; deshalb werden 
zunaichst alle 3 Plattenpaare in einem Bogen von etwas mehr als 
60° kopfwarts gedreht. Die an den Randern der Stigmenplatten an- 
greifenden Muskeln 1 und 2 heben jene nach vorn oben. Diese Dreh- 
kraft iibertragt sich weiter auf die quadratischen und oblongen Platten, 
unterstiitzt von der Kontraktion der Muskeln 4, 5, 15ab und 16, 
sogar bis auf das Afterfeld vermége der Muskeln 7 und 8. Weil 
ferner quadratische und oblonge Platten mit den Winkeln artikulieren, 
pflanzt sich der Druck auch auf diese fort und wegen der starren 
Verbindung von Winkeln mit Stechborstenbogen und oblonge Platten 
mit Schienenrinnenbogen letzten Endes auch auf die Bogenstiicke. 
Diese geben infolge ihrer Elastizitaét nach und werden daher kopf- 
warts geradegebogen. Weil die Schienenrinnenbogen in die Schienen- 
rinne tibergehen, wiirde auch diese umgelegt werden. Das verhindern 
die Muskeln des Drehzwillings 9, 10. Durch ihre parallele, dabei aber 
diametral gerichtete Zugkraft wird das Gabelstiick um seinen Scheitel 
gedreht und etwas kopfwarts geneigt. Die Muskeln 9 bringen zugleich 
die oblongen Platten einander naher, und zwar so stark, daB die sonst 
zwischen ihnen gelegene Schienenrinne dort nicht mehr Platz hat, 
nach unten rutscht und in die Stachelhéhle unterhalb des Platten- 
systems vorragt. Der von dem Muskelpaar 10 auf die paarigen 
Schenkel des Gabelstiickes ausgetibte Zug wirkt auf das Vorderende 
der Schienenrinne hebend; sie bekommt demzufolge eine nach hinten 
geneigte Lage. Damit ist der eigentliche Stechakt vorbereitet; wesent- 
lich dabei ist also die Aufrichtung der obenerwahnten Skeletstiicke, 
die Streckung der Bogen und die Einstellung der Schienenrinne. Der 
gegenseitigen Annadherung der oblongen Platten folgen die zwei Paar 
Bogen und die Winkel. Die oblongen Platten haben die Stachelscheiden 
in die Hohe gezogen; letztere knicken an der Basis um und hangen in 
die Stachelhéhle herab. Jetzt erst ist die Biene imstande zu stechen. 

2. Von besonderer Wichtigkeit ist hierbei die Funktion der Muskeln 
des ,,Drehzwillings“ 9 und 10. Sie wirken sich nicht bloB in der Drehung 
des Gabelstiickes aus, sondern ziehen dieses zugleich kaudalwarts, so 
daB es die Schienenrinne zum Abdomen herausdrangt. Sie erscheint 
mit ihrer nahezu ganzen riickwartigen, diinnen Halfte friiher drauBen 
als die Stechborsten und leitet diese an die zu verwundende Stelle. 
Thre Vortreibung geht parallel mit der Drehung des ganzen Plattensystems, 
weil die in Frage kommenden Provectorenpaare 1 und 2, 4 und 5 und 
15a6 und 16 beim Umlegen zugleich einen Zug kaudalwarts ausiiben. 


Das Stachelskelet riickt in den vom Rektum entblé8ten Kloakenraum 
nach hinten. 
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3. Es folgt darauf das VorstoBen der. Stechborsten. Den Auftakt 
hierzu haben bereits die quadratischen Platten mit den oblongen gegeben, 
indem sie beim Drehen in den Artikulationspunkten einen Druck nach 
abwarts auf die Winkel ausgetibt und auch diese gedreht haben. Dadurch 
wird zweierlei erreicht, némlich die Streckung der Stechborstenbogen 

und etwas noch Wichtigeres: Die Winkel geraten bei ihrer Drehung tiefer, 
das bedeutet, da die Ansatzstelle der fiir das VorstoBen der Stech- 
borsten in Frage kommenden Muskeln 12 und 13 in der Mitte der 
Winkel (eigentlich liegt sie auf einem aus der Mitte der AuBenseite 
sich erhebenden, dreieckigen Chitinplittchen) als Angriffspunkt der 
Muskelkraft vor und etwas unter den Drehpunkt — in der Ruhelage der 
Winkel liegt er namlich itiber ihm — verlagert wird. Das ist von auBer- 
ordentlicher Bedeutung, denn ohne diese Verlagerung miiBten die Stech- 
borsten durch die Kontraktion der vorerwihnten Muskeln eingezogen 

_werden; so aber tritt das Gegenteil ein. Natiirlich gilt das, was iiber die 
Vortreibung der Schienenrinne gesagt wurde, da namlich alle zur 
Drehung des Plattensystems beitragenden Muskeln zugleich eine kaudal- 
warts gerichtete Bewegung auslésen, auch fiir die Stechborsten; nichts- 
destoweniger kommen fiir den eigentlichen Stechakt besonders die 
Muskeln 12 und 13 in Betracht, denn Winkel und Stechborste bilden 
ein Stiick; bewegt sich also jener, so tut es auch diese. Sie fiihrt einen 
feinen Membrantrager mit sich, der mit dem der anderen Stechborste als 
Stempel nach dem Prinzip einer Saugpumpe das Gift aus der Giftblase 
in den kolbenférmigen Teil der Schienenrinne einsaugt und durch den 
kaniilenartigen Endteil derselben herauspreBt (TROJAN 1922). Durch diesen 
Mechanismus ist auch bedingt, um wie viel die Stechborsten tiber das 
Schienenrinnenende vorstoBen kénnen: maximal 1/, weniger als die Linge 
des Pumpenstiefels. Rechter und linker Stempel funktionieren aber nicht 
immer gemeinsam, zu einem Stempel sich ergdnzend, sondern auch ab- 
wechselnd, einer hinter dem anderen mit dem gleichen Erfolg. Daraus 
kann man folgern, daB die Muskeln 12 und 13 ziemlich spezialisiert sind, 
weil sie unabhangig voneinander arbeiten. Aber sie sind auch in bezug 
auf alle anderen Muskeln des Stachelapparates in ihrer Funktion un- 
abhangig. Wenn man nimlich Bienen in schwacher Narkose halt und 
zum Stechen reizt, dann treten die Stechborsten wiederholt aus der 
Schienenrinne heraus und es wachst die GréBe des Gifttropfens zu- 
sehends. Man kann sich schwer vorstellen, da zu jedem Vorstob 
das ganze Plattensystem in Bewegung gesetzt wird; vielmehr diirfte 
es, einmal kopfwarts umgelegt, in dieser Stellung verharren, wahrend 
jene beiden Spezialmuskeln zu fibrieren beginnen; anders kann man 
ihre Bewegung kaum auffassen, da es sich beim Stechakt um einen 
Moment handelt und Gift schon in gehoriger Menge in die Wunde 
beférdert wird. Jedenfalls ist die von diesen Muskeln geleistete Arbeit 
respektabel und fiihrt, wie Versuche lehren, zu einer allgemeinen Er- 


schépfung der . Biene. 
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Bekanntlich verankert sich das Tier beim Stechen mit seinen sage- 
artigen Enden der Stechborsten in die Wunde; gelingt es ihm dabei doch, 
zu entkommen, reiBt der Stechapparat in der Regel ab. Das mikro- 
skopische Praparat der zuriickgelassenen Teile enthalt den ganzen Stachel 
mit Ausnahme der Stigmenplatten ; der RiB tritt zwischen diesen und den 
quadratischen Platten ein; tatsichlich gehdren die zwischen jenen 
Plattenpaaren ausgespannten Muskeln 4, 5 und 6 zu den schwachsten 
des Aculeus. Ubrigens spricht fiir die oben ausgesprochene Meinung 
iiber die Tatigkeit der beiden Spezialmuskeln auch die Tatsache, daf fir 
die unter 

4. angefiihrte Zuriickziehung der Winkel kein Muskelpaar vorhanden 
ist. Der Muskel 14, der die Anfangsteile der Stechborstenbogen an 
die Tergitplatten heranziehen sollte, ist viel zu schwach und faserarm, 
so daB er bloB der Suspension dienen diirfte. Man muB also das definitive 
Zuriickgehen der Stechborsten mit allen Faktoren verkettet ansehen, 
die fiir die 

5. Einziehung der Schienenrinne maBgebend sind. Und fiir letztere 
sorgt vor allem die groBe Elastizitat der beiden Bogenpaare unterstiitzt 
von der Kontraktion der Muskeln 17ab, 14, 11, 6 und 3. Vorausgesetzt 
mu werden, da alle anderen, friiher genannten Muskeln dabei er- 
schlaffen, also zu den jetzt in Aktion tretenden, Antagonisten sind, was 
aus der oben eingehend begriindeten Unterscheidung der Muskeln von 
Adduktoren und Abduktoren sichergestellt worden ist. Die Zugrichtung 
der speziell hier in Frage kommenden Muskeln bringt auch 

6. einesteils die Aufrichtung der umgelegten, andernteils die Ent- 
spannung aller, einander median genaherten Chitinstiicke mit sich. Der 
emporgezogene Kloakentrakt fallt von selbst herab — ein besonderer 
Muskel ist hierfiir nicht notwendig, weil der Retraktor 3 geniigt — die 
Stachelscheiden senken sich in dem Mafe, als die oblongen Platten ge- 
dreht und kopfwarts gezogen werden; sie legen sich horizontal und 
parallel zu den Seiten der Schienenrinne: kurz, die Ausgangsstellung 
ist wieder erreicht. 

Mit Absicht wurde im vorstehenden auf die altere Literatur des 
Aculeus-Muskelapparates und auf eine Polemik mit fritheren Autoren 
nicht eingegangen; ihre einschlagigen Ergebnisse waren auBerst mangel- 
haft. So hat SwammERDAmM (1738), der sein Augenmerk dem Gegen- 
stand zuerst zuwandte, nicht mehr als 4 Paar Muskeln gefunden. SoL- 
MANN (1863) kam um | Muskelpaar weiter und versuchte als erster, 
den Mechanismus des Stachels zu erklaren. Das 1. Muskelpaar sollte 
von der Artikulationsstelle der quadratischen Platte mit dem Winkel 
zur 7. Tergitplatte gehen. Die erstere Ansatzstelle ist falsch, denn es 
kann sich blo&S um unsere Muskeln 12 und 13 handeln, die leicht als 
ein einziger Muskel angesehen werden kiénnen und diese inserieren auf 
dem Winkel. Die Muskeln des 2. Paares laBt SoLLMANN vom oberen, 
hinteren AuSenrand der quadratischen Platten zum Schienenrinnen- 
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_ bogen ziehen — sie sind mit unserem 17 identisch, die des 3. vom oberen 


_Innenrand der quadratischen Platten zum mittleren Teil der Winkel — 
diese Insertionsstelle ist unrichtig, denn es kann sich nur um unseren 
-Muskel 176 handeln —, das 4. Paar von der Artikulationsstelle der quadra- 


_ tischen Platte mit dem Winkel zum hinteren Teil der oblongen Platten — 


} 


stimmt mit unserem 15 iiberein — und das 5. Paar vom Gabelbein zu den 
oblongen Platten. Im letzteren Fall sind Sontmann die feinen muskulésen 


_Verbindungen, die erst im Laufe dieser Arbeit aufgedeckt wurden, un- 


bekannt gewesen; daher ist eine Identifizierung seines 5. Paares mit 
einem unserer 9, 10 und 11 unméglich. KrarpEtin (1873) lieB die 
5 Muskelpaare des friiheren Autors gelten. Die Angabe betreffs des 
2. Paares glaubte er dahin verbessern zu miissen, daB er die Ansatz- 
stelle nicht am Schienenrinnenbogen, sondern an der Basis des Winkels 
gefunden zu haben glaubte; das war nicht richtig. Sortmanns Behaup- 
tung trifft zu, wenn auch nicht ganz genau. Hinsichtlich des 3. Paares 
verbesserte KRAEPELIN seinen Vorganger tatsachlich; er 14Bt den Muskel 
nicht, wie jener am mittleren Teil des Winkels, sondern ,,an dem vorderen 
Drittel des Randes der oblongen Platte und zwar an deren verdicktem 
Rand“ inserieren; das stimmt mit unserem 176 iiberein. Der 4. Muskel, 
der nach demselben Autor ,,von der Artikulationsstelle der quadratischen 
Platte mit dem Winkel ausgehend seine Insertion an dem hinteren 
Drittel des Randes der oblongen Platte findet‘‘, soll ein einfacher Muskel 
sein. Dem ist nicht so, denn auf Querschnitten sieht man deutlich, daB 
er aus 2 getrennten Muskelbiindeln besteht; das eine von ihnen ist unser 
156, das andere der tiefer gelegene Muskel 15a. Beim 5. Muskel verfallt 
KRAEPELIN in denselben Fehler wie sein Vorganger; immerhin hat er 
die Bedeutung dieser wichtigen Muskelpartie erkannt; nur dachte er, daB 
der ,,Gabelmuskel‘‘ — er hatte, wie SOLLMANN, nur einen einzigen im 
Sinne — vorn die Schienenrinne bloB hebe. Daf hier der eigentliche 
Schwerpunkt des Stechaktes liegt, darauf kam er nicht, weil er tiber- 
zeugt war, ,,daB die den Stachel (Schienenrinne) nach auBen bewegende 
Kraft keine durch Muskeln erzeugte sein kann‘ (S. 313). Er schreibt 
weiter an derselben Stelle: ,,[ch nehme keinen Anstand, als treibendes 
Prinzip die Blutfliissigkeit zu bezeichnen, welche auch bekanntermaBen 
bei dem Hervorstiilpen des Penis und ahnlicher Kérperanhange eine so 
wichtige Rolle spielt“. Diesen verfehlten Vergleich mit dem Penis hatte 
KRAEPELIN gewiB nicht aufgestellt, wenn er den komplizierten Muskel- 
apparat des Stachels in seiner Ganze gekannt hatte. 

Zu den 5 Muskelpaaren hat aber KRAEPELIN noch 3 neue gefunden. 
So kennt er bereits jenes, das die Hérner der Schienenrinne mit den 
Bogen der letzteren verbindet, d.i. unser Muskel 17. Als 7. und 8. be- 
schreibt er (l.c.) ,,schwach bandartige Muskeln, welche vom oberen, 
hinteren Rande der quadratischen Platte zur Verbindungsmembran der- 
selben mit der letzten Riickenschiene sich begeben, d. s. unsere Muskeln 7 
und 8, wenn KRAEPELIN unter der letzten Riickenschiene die halbstarre 
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Region des oberen Afterfeldes verstehen wiirde. Das ist aber nicht der 
Fall, denn er bezeichnet damit den 7. Tergiten und ist daher, was diese 
Insertionsstelle anlangt, im Irrtum, weil die in Rede stehenden Muskeln 
den 8. Tergiten iibergehen miiBten und eine Verbindung zwischen dem 
7. und 9. herstellen wiirden — eine Unméglichkeit in der Muskulatur 
eines Insektes tiberhaupt. In Wirklichkeit handelt es sich, wie oben er- 
wahnt, um die Tergite [X und X. 

BEYER (1890) kam um 3 weitere Muskeln iiber KRAEPELIN hinaus. 
Auch er unterlieB es, die proximale Ansatzstelle des 1. SOLLMANN- 
schen Muskels richtigzustellen. Hinsichtlich des 2. beging er denselben 
Fehler wie KRAEPELIN; er la8t diesen Muskel ,,sich mit demjenigen 
Teile des Winkels verbinden, mittels dessen er sich an den Stechborsten- 
schenkel ansetzt‘‘. Der 3., 4. und 5. Muskel BryvERs stimmt mit denen 
seiner Vorganger iiberein. Die Angaben tiber die nachsten 3 Muskeln 
decken sich mit den KRAEPELINschen nur zum Teil. So fiihrt er als 
6. Muskel einen neuen ein; es ist ein zweiter Gabelbeinmuskel, ,,ver- 
lauft zu beiden Seiten des Rinnenwulstes und beginnt ebenfalls wie 
der 5., am Gabelbein‘. Diesen Muskel mit einem der unsrigen zu 
identifizieren, ist aus obenerwahnten Griinden unméglich, ebenso 
Bryers 7. Muskel, da er letzteren blo seiner Verlaufsrichtung nach 
beschrieben hat ohne Angabe seiner Insertionsstellen. Sein 8. Muskel 
,zieht vom hinteren, oberen Rande der quadratischen Platte zur Ver- 
bindungsmembran derselben mit der Riickenschiene ... und geht nach 
und nach in 2 Muskeln auseinander“. BEYER stimmt darin mit seinem 
Vorgianger tiberein und daher gilt auch hier das oben schon Gesagte. Was 
aber unter seinem 9. Muskel zu verstehen ist, kann man schwer sagen. 
Sein 10. Muskel dient zur ,,Aufhangung des Giftkanals am vorderen Ende 
der Schienenrinne. Bei Apis mellifica besteht er nur aus wenigen Muskel- 
fasern, die von den Seiten des Giftkanales schrag nach abwarts gehen“. 
Die andere Insertionsstelle vergafi BEYER anzugeben. Fiir den Mechanis- 
mus des Stachels kommt ein solcher Muskel nicht in Betracht. Sein 
11. Muskel hingegen wohl, da er die Hérner der Schienenrinne verbindet 
mit den Bogen derselben; er entspricht dem 6. bei KRAEPELIN, unserem 
Muskel 18. 

Von JANET (1898) und von FoERSTER (1912) ist der Stachelapparat 
der Ameisen beschrieben worden. Er stimmt im Skelet mit dem der 
Apiden ziemlich tiberein, ist aber um die Stigmenplatten armer. Hand 
in Hand damit ist auch die Reduktion der Stachelmuskelpaare gegangen, 
allerdings in einem unverhaltnismaSig hohem Grade: es sind ihrer angeb- 
lich nur 10 Paar. Janet hat sich mit ihrer Funktion weniger befaBt, 
wohl aber Forrstrer. Dieser hat es aber unterlassen, die Skeletstiicke 
auf die letzten Abdominalringe zu beziehen, wie es vor ihm ZANDER 
klar und tiberzeugend getan hatte. Die Folge davon war, da er die 
Muskulatur des Stachels ohne Riicksicht auf die der anderen Hinterleibs- 
ringe behandelte und daher nicht ganz richtig zu beurteilen vermochte. 
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Viel Schuld daran war gewiB, daB er die Rolle des Gabelstiickes nicht 


kannte. Um nur gleich bei diesem zu bleiben, miiBte es nach Ansicht 
ForRSTERs im 9. Segment nicht weniger als 4 Paar transversaler Muskel- 
paare geben, was seinesgleichen in keinem Segment eines Insektes hat, 


da der Transversalmuskelpaare bisher iiberhaupt keines, oder wenn schon, 


bloB eines gefunden wurde. Bei richtiger Beurteilung des Gabelstiickes 
gibt es auch bei den Ameisen in Wirklichkeit nur ein solches Paar, und zwar 
Forrsrers Musculus bulbi (9); es ist identisch mit unserem Muskel- 
paar 18. FoERSTER meint, der Muskel kénnte dazu dienen, die Bogen in 
ihre urspriingliche, krumme Stellung zuriickzubringen, wiewohl er zugibt, 
daB hierzu die Elastizitat jener Gebilde geniigen miiBte. Unsere Auf- 
fassung tiber die Funktion dieses Muskels ist auf S. 616 wiedergegeben. 
Sein Musculus levator (f) ist unser Adductor ventralis externus 10; er 
wurde von ForRsTEr in seiner Bedeutung richtig beurteilt. Sein Mus- 
culus compressor secundus (k) kommt unserem Adductor ventralis inter- 
nus 9 gleich. Der Autor auBert sich nicht iiber seine Funktion, sondern 
zitiert nur die Meinung von Derwritz, da dieser Muskel beim Ver- 
schlu8 des Giftkanals mitwirke. Sein Musculus transversus (e) ist 
bei der Biene tiberhaupt nicht vorhanden. Sein Musculus protrusor 
externus (a) und internus (b) sind nach ihren Ansatzstellen wohl unseren 
Abductores laterales 17a und 176 gleichzusetzen, bewirken aber nicht, 
wie ForRSTER meint, die Vortreibung des Stachels, sondern gerade 
umgekehrt seine Einziehung. Sein Musculus retractor internus (c) kame 
unserem Adductor lateralis 15 gleich, ist demnach ein Provektor, ebenso 


sein Musculus retractor externus — es kénnte nur unser Adduktor 12 
oder 13 sein — ein solcher. Einem Musculus obliquus — seiner Lage 
nach kann es nur unser Musculus lateralis posterior 16 sein — schreibt 


der Autor die Rolle der Regulierung bei der Stechborstenbewegung zu; 
unsere Ansicht dariiber ist auf 8.618 ausgesprochen. Sein Musculus 
conclusor (¢), unser Abductor dorsalis 6, soll, wie schon Drwrrz an- 
nahm, dem Stigmenverschlu8 dienen; wir haben ihn als Riickzieh- 
muskel ‘beschrieben. Endlich fihrt der Autor noch einen Musculus 
levator internus (J) an, der den Giftkanal 6ffnen soll; er kommt also 
fiir die Bewegung des Stachels nicht in Betracht. Bei den vielen 
Widerspriichen, die sich demnach zwischen der Funktion des Bienen- 
und Ameisenstachels zeigen wiirden, ist eine Nachuntersuchung des 
Ameisenstachels sehr erwiinscht und dies um so mehr, als nicht anzu- 
nehmen ist, daB bei der nahezu vollkommenen Ubereinstimmung des 
Stachelskeletes bei so nahverwandten Vertretern von Hymenopteren 
die Art der Funktion wesentlich verschieden ware. 

Keinesfalls aber wird man angesichts so vieler, fein abgestimmter 
Mechanismen, wie sie sich in einem derart winzigen Gebilde, dem 
Aculeus zusammenfinden, Hanpiirscus (1929, 8. 82) Urteil — er nennt 
ihn ,,einen verpfuschten Legeapparat‘‘ — beipflichten kénnen. Im Gegen- 
teil, man kommt auf Grund obiger Ergebnisse zu der Einsicht, dal 
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die Natur hier ein Meisterstiick von Organisation in vollstem Einklang 
mit der Lebensweise seiner Trager, der akuleaten Hymenopteren- 
weibchen, geschaffen hat. Nehmen wir doch an, daB die staatenbildende 
Tierreihe der Hymenopteren, von solitéren Formen ausgehend, in der 
Vergesellschaftung der Bienen und Ameisen ihre héchste Stufe erreicht 
hat. Die Erhalterin solcher Staatengebilde, aus der stets neues Leben 
quillt, ist die sogenannte Kénigin. Das Brutgeschaft einer solchen ge- 
staltet sich bekanntlich héchst einfach, wie schon der in die Literatur 
eingefiihrte Ausdruck ,,Hierlegeautomat“ treffend sagt. 

Zur Ablage von Eiern in Nester, gar wenn Zellen da sind, bedarf 
es keiner besonderen Einrichtungen und daher ist die weibliche Ge- 
schlechtsoffnung frei von solchen. Sie liegt weit vorn in der Stachel- 
hohle, beim ruhenden Stachel knapp unter dem Anfangsteil der Schienen- 
rinne in der Mitte der Intersegmentalmembran des 7.—8. Sterniten, 
fiihrt also in den Vaginasack (Abb. 7, 12 Vs). Dieser ist geknickt und 
148t einen kopfwarts gelegenen und einen hinteren, zur Geschlechtsoff- 
nung sich erweiternden Teil erkennen. Seine Wandungen sind sehr reich 
gefaltet. In den vorderen Abschnitt miinden seitlich die beiden Eileiter 
(Abb. 12 Ovd) und dorsal median der Samentaschenkanal (Abb. 12 Rsc). 
Die Samentasche (Abb. 12 Rs) ist kugelrund, bei der Arbeitsbiene ganz un- 
scheinbar, relativ der am weitesten riickgebildete Teil des Geschlechts- 
apparates tiberhaupt. Sie hat dicke Wandungen und zu den Seiten An- 
schwellungen, Reste ihrer Anhangsdriisen. Der weiche Vaginasack gibt 
leicht den Kontraktionen von Muskeln nach, die an seiner Oberflache inse- 
rieren. An die beiden Seiten seines vorderen Abschnittes tritt je 1 Muskel 
(Abb. 12 Mlvag) heran, der seinen Anfang an der Chitinapophyse des 
7. Sterniten nimmt, in schief longitudinaler Richtung nach vorn zieht und 
in reicher Auffaserung auf dem Vaginasack endet. Auch von den Stigmen - 
platten kommen Muskeln zu demselben Sackteil; es sind ihrer jeder- 
seits 2, beginnen aber als einfacher Strang, der sich in seinem Ver- 
laufe nach vorn spaltet. Der eine dieser Muskeln (Abb. 12 Mdvag) zieht 
zum Schienenrinnenbogenende, biegt dort nahezu rechtwinklig nach innen 
ein, verlauft weiter zur Samentasche und setzt mit seinem verbreiterten 
Ende an der dorsalen Vaginasackwand an; der andere (Abb. 12 Mvvag) 
zieht zum Schienenrinnenbogenende gemeinsam mit dem ersteren, weicht 
aber von ihm an der rechtwinklig gebogenen Stelle ab, umgreift seitlich die 
Vaginasackwand und setzt aufgefasert ventral an ihr an. Es ware verfehlt, 
diese 3 Muskeln mit irgendwelchen des Stachelapparates zu identifizieren ; 
sie sind Spezialmuskeln des weiblichen Geschlechtsorgans. Sie erinnern 
wegen ihrer Form und ihrer Ansatzstellen an die sogenannten Fliigel- 
muskeln des Insektenherzens. Noch ein 4. Muskelpaar ist hier zu er- 
wahnen, das gewissermafen als ein Ringmuskel der Vagina angesehen 
werden kann; beide Muskeln dieses Paares inserieren an dem Vorder- 
rand des 7. Sterniten, ziehen divergierend und sich verbreiternd schief 
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-nach vorn oben und umgreifen den ganzen vorderen Abschnitt des 
Vaginasackes hinter der Einmiindung des Samentaschenkanals. 


Solange der Stachelapparat in Ruhe ist, kénnen die aus den Ei- 
leitern in den kopfwarts gekippten vorderen Teil des Vaginasackes 
gelangenden Kier nicht weiter kommen. Der Vaginasack mu8 vielmehr, 
da er keine Peristaltik besitzt, um die Eier tiber die Knickung hinaus- 
_gzupressen, geradegestreckt werden; das geschieht in der Weise, daB 
die beiden seitlich an seinem Vorderteil befestigten Muskeln Mlvag sich 
kontrahieren. Dadurch wiirden sie ihn ganz an die Stigmenplatten 
heranziehen. Indessen stofen, wie schon bekannt, die Aculeatenweibchen, 
_ vor dem Erscheinen des Kies, zuerst den Stachelapparat heraus; dadurch 
werden jene Platten zugleich nach hinten bewegt und tragen zur Streckung 
des Vaginasackes wesentlich bei. 


Die Adduktoren des 7. Sterniten bringen den Vorderrand desselben 
an den 6. heran und ziehen damit die ventrale Wand des hinteren 
Vaginasackes kopfwarts. Wenn man sich vorstellt, daB die dorsale 
Wand des letzteren von der Schienenrinne beim VorstoBen des Stachels 
kaudalwarts gezerrt wird, kann seine Gestalt bei der Hiablage keine 
andere sein als die eines weiten Trichters. Man konnte daher diesen 
Abschnitt als Scheidenvorhof auffassen. So wird die Knickungsstelle zum 
eigentlichen Austrittsporus fiir das Ei. Sobald ein solches den Ovidukt 
verlaBt, wird es durch die Kontraktion des Sphinkter der Scheide weiter. 
beférdert, geraét unmittelbar in die Stachelhohle und gleich in Kontakt 
mit dem (vielleicht erhartenden) Sekret der Durourschen Driise (TRoJAN 
1930); unter dem Druck der vorgetriebenen Schienenrinne tritt es aus 
dem Abdomen heraus. Daf es im letzten Augenblick der Eiablage 
auf die Schienenrinne ankommt, darauf deutet die untere Kontur der- 
selben, die gerade bei der Konigin stark konkav ist und das Ki leicht 
auf- und mitnehmen kann. JANETs Meinung zufolge (1895) soll sich 
die Eiablage unter alleinigem Kinflu8 der vom Stachel unabhangigen 
abdominalen Muskulatur vollziehen. Wenn dieser Autor sich darauf 
beruft, daB, nachdem das Abdomen zur Eiablage eingestellt und der 
Stachel vorgestoBen ist, der Hinterleib sich abwechselnd streckt und 
verkiirzt, so kénnten sich diese Bewegungen auch auf andere Weise 
erklaren lassen. Die abdominalen Muskeln sind sicher aufeinander ab- 
gestimmt. In Anbetracht dessen, daf das Hierlegen speziell bei der 
Bienenkénigin sozusagen kontinuierlich vor sich geht, diirften durch 
den wiederholten Druck der Muskeln immer neue Hier aus den Ovarial- 
réhren herausgepreBt werden. JANET (l.c.) scheint, wie friiher schon 
KRAEPELIN (l.c.), anzunehmen, daB die beiden Stachelscheiden die 
Rolle einer Art Fiihrung des Eies bei der Ablage spielen; fiir Apiden 
ist derartiges, wie aus dem oben beschriebenen Verhalten dieser Gebilde 
beim Stechakt hervorgeht, ganz ausgeschlossen. 
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Jedenfalls steht fest, daB sich die Eiablage infolge des innigen Zu- 
sammenhanges mit dem Stechapparat komplizierter gestaltet als ohne 
diesen, was aber noch nicht besagt, da die Natur nicht die richtigen 
Wege gegangen ist. Fiir die Erhaltung der Art war es von auBerordent- 
licher Bedeutung, da die Weibchen bewaffnet Gefahren moglichst gut 
trotzen. Der Schutz der Brut wurde hinlainglich gewahrleistet mit der 
Heranziichtung der Gewohnheit des Nestbaues, der individuelle durch 
die héchste Vervollkkommnung des Stachels. 
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| DAS VORKOMMEN EINER AMEISE 
IN DEN BLUTEN VON BRUEGIERA GYMNORHIZA, 
EINEM MANGROVEBAUM. 


(Ergebnisse der Sundaexpedition der Notgemeinschaft der Deutschen 
Wissenschaft 1929/30.) 


Von 
Fritz WEYER. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Hingegangen am 3. August 1935.) 


Gelegentlich meines Aufenthaltes auf Amboina (Molukken) wurde ich 
von dem Botaniker unserer Expedition, Prof. W. Trout (Halle), auf einen 
interessanten myrmekologischen Befund an 

_ den Bliiten eines Mangrovebaumes aufmerk- 
sam gemacht, den ich im folgenden im Zu- 
sammenhang mit einigen weiteren dkologi- 
schen Beobachtungen kurz mitteilen méchte. 

In alteren, schon im Stadium der Post- 
floration befindlichen Bliiten von Bruegiera 

-gymnorhiza, einem der haufigsten Vertreter 
der Mangroveflora, findet man nicht selten 
den Bliitengrund tiber dem Ansatz der 
Kelchzipfel tiberdacht durch einen aus aller- 
hand trockenem Detritus, zerkautem Holz 
und Rindenstiickchen bestehenden Einbau, 
aus demim Zentrum der Bliten nur noch 
der Griffel hervorragt. Dieser merkwiirdige | 
Bau, der auf dem Photogramm Abb. 1 (von Abb. vey ate oa ee 
Prof. Trott aufgenommen und mir liebens- Se BREOLER Get en vane 
wiirdigerweise zur Verfiigung gestellt) deut- oe Pere eA ee 

lich zu erkennen ist, wird, wie leicht der Uberdachung hervor. 
festzustellen war, von Ameisen ausge- 

fiihrt. Beim Hervorwachsen des Embryos aus dem Fruchtknoten 

wird diese Uberdachung des Bliitengrundes durchstoBen und vom 

Hypokotyl teilweise auf eine kurze Strecke mitgeschleppt. Die dabei 

entstehenden Spalten und Spriinge werden von den Ameisen notdiirftig 
und wenig einheitlich wieder geflickt; die Tiere verbleiben jedoch auch 
weiterhin in den Bauten und kénnen noch in deren Resten, die nach dem 
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Abfallen der Embryonen am Hypokotyl sitzen, nachgewiesen werden. 
Dagegen sind nach meinen Beobachtungen wabrend der ja nur kurze 
Zeit dauernden Anthese die Ameisen noch nicht in die Bliite eingezogen, 
was fiir die Auffassung der ganzen Verhiltnisse von Wichtigkeit ist. 

Was die Ameisen selbst anbelangt, so handelt es sich um eine kleine 
braunschwarze Dolichoderine, T'echnomyrmex albipes Sm. Die in den 
Bliiten angebrachten Bauten sind durchweg nur Teilkolonien dieser 
Ameisenart mit im Héchstfall 25—30, meist jedoch weniger Insassen. 
Normale geschlechtsreife Kéniginnen habe ich in den Bliiten nie gefunden, 
nur zweimal ein gefliigeltes Weibchen. Die Hauptkolonie zu entdecken, 
gelang mir trotz vielen Suchens an verschiedenen Stellen der naheren 
und weiteren Umgebung nur ein einziges Mal. Sie befand sich zwischen 
zwei zusammengezogenen, an den Randern verklebten bzw. verwobenen 
Laubblattern des gleichen Baumes und enthielt einige Hundert Individuen. 

Die Frage ist: Was veranlaBt die Tiere zur Anlage der Teilkolonie 
in der Bliite ? Es wire nicht ausgeschlossen, dafi-die Ameisen durch das 
Nektarium angelockt werden und dasselbe nach auBen abzuschlieBen 
trachten, um es vor anderweitiger Ausbeutung zu schiitzen. Zwar 
scheidet das Nektarium nur wahrend der Anthese selbst zuckerige 
Fliissigkeit ab. Reste derselben sind aber gewohnlich auch noch nach 
der Anthese vorhanden; an sich Grund genug fiir die Ameisen, die Bliiten- 
kelche aufzusuchen. Selbst wenn man also diese Méglichkeit, die auf 
den ersten Blick sehr naheliegend scheint, nicht ohne weiteres von der 
Hand weisen kann, so ist sie doch auf Grund einer Reihe von Beobach- 
tungen zum mindesten von ganz untergeordneter Bedeutung. 

EKinmal sind die Schutzbauten so wenig sorgfaltig und widerstands- 
fahig, da sie von anderen Tieren und auch Insekten mit Leichtigkeit 
zerst6rt werden kénnen, ja dieselben (z. B. Schmetterlinge oder Fliegen) 
kénnten durch die Spalten am Grunde der Kelchzipfel sogar an das 
Nektarium gelangen, ohne die Schutzbauten erst zerstéren zu miissen. 
Ferner bleiben die Tiere in den von ihnen besetzten Bliitenkelchen, 
wie schon bemerkt, auch iiber die ganze Zeit der Fruchtentwicklung, wo 
das Nektarium doch als Futterquelle iiberhaupt nicht mehr in Betracht 
kommen kann. SchlieBlich befinden sich Teilkolonien der gleichen 
Ameisenart zahlreicher noch als in den Bliiten in anderen ahnlichen 
Schutzhéhlungen, so unter Blattrindern, zwischen zusammengerollten 
Blattern, in oder neben verlassenen Gespinsten von Spinnen und Insekten- 
puppen. Auch diese Raiume sind von den Ameisen nach auBen ober- 
flaichlich abgeschlossen. 

Die betreffende Ameisenart T'echnomyrmex albipes ist im librigen 
dafiir bekannt, da sie ihre Nester in schon vorhandenen Hohlungen 
anlegt. Nach Forge (1892) beobachtete man sie auf Madagaskar in dem 
ausgehohlten Mark von Solanum auriculatum, und ich selbst fand die 
Tiere auf Halmahera einmal in dem bewohnten Kartonnest einer Termite, 
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Microcerotermes amboinensis. Beim Bau der eigentlichen Nester finden, 
neben dem Karton, Gespinstfiden Verwendung, die voraussichtlich 


_ nicht von den Ameisen selbst stammen (die Art hat nackte Puppen und 
_ daher spinnunfahige Larven), sondern von den Gespinsten anderer In- 


= 


sekten oder Spinnen hergenommen werden. Die gleiche Bauweise zeigt 
eine verwandte Art, Technomyrmex bicolor textor. 


Den eigentlichen Grund fiir das Vorhandensein der Ameisen in den 
Bruegiera-Bliiten finden wir aber wohl in einer anderen Beobachtung. 
Stets werden namlich in solchen itiberdachten Bliiten auch Schild- 


| lause (zur Gattung Lecaniwm aff. hemisphaericum gehérig 1) angetroffen, 


und diese sind regelmaéBig auch in den extrafloralen Teilkolonien vor- 
handen. In den Bliiten sitzen die Schildlause ausschlieBlich am Grunde 
der Kelchzipfel, besonders dort, wo diese mit dem Bliitenboden einen 
Winkel bilden. Selbst bei starker Beunruhigung bleiben immer einige 
Ameisen bei den Schildlausen, obwohl diese Ameisen sonst sehr leicht 
erregbar und angriffslustig sind und schon bei geringer Stérung aus ihren 
Schlupfwinkeln hervorschieBen. 

Teilkolonien der gleichen Ameisenart fand ich auBerdem auch auf 
der Unterseite der Blatter eines nur wenige Meter vom Stand der Man- 


_ grove und der hier speziell untersuchten Bruegiera entfernten Brotfrucht- 


baumes, Artocarpus champeden, und zwar in Gemeinschaft mit denselben 
Schildlausen. Hier sind keine natiirlichen Hohlungen und Vertiefungen 
vorhanden, sondern die Schildlause werden einfach von den Ameisen iiber- 
dacht, so daB man oft sechs und mehr solcher braunen ,,Zelte‘‘ auf einer 
Blattunterseite zihlen kann. Die Schildléuse werden bei diesem Baum 
vermutlich durch den im Blattgewebe enthaltenen Milchsaft angelockt, 
der iibrigens auch in den Kelchzipfeln von Bruegiera vorhanden ist. 

Versuchsweise wurden eben aufbrechende Bliiten von Bruegiera mit 
isolierten Ameisen und 4lteren abgebliihten und bereits von Ameisen 
bewohnten Bliiten in einem Glasgefa8 zusammengegeben. Die Ameisen 
zeigten durchaus kein Interesse fiir die aufbrechenden Bliiten und ihre 
Nektarien, wie man es hatte erwarten miissen, wenn die Nektarien der 
Grund fiir die Anwesenheit der Ameisen und die Errichtung der Schutz- 
bauten sind. Auch lieBen langere Zeit in der Gefangenschaft gehaltene 
Tiere keine Vorliebe fiir ihnen dargereichte Siigkeiten erkennen, 
obwohl doch der weitaus gréBte Teil der Ameisen diese Vorliebe in 
auffallender Weise an den Tag legt und Tiere in der Gefangenschaft 
beim GenuB von SiiBigkeiten unschwer zu beobachten sind. Die Ameisen 
aus den Bliiten der Bruegiera bewiesen allein fiir die Schildlause bzw. 
deren Exsudate Interesse und scheinen an diese Nahrungsquelle be- 
sonders angepaBt zu sein. Es ist mir nie gelungen, die betreffenden 
Ameisen iiber mehrere Wochen ohne Schildlause zu. halten. 


1 Fiir die Bestimmung der Schildlause bin ich Herrn Dr. LinprncEr, Hamburg, 
za Dank verpflichtet. 
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Eine Parallele zu den eben mitgeteilten Beobachtungen finden wir bei 
einer anderen Ameisenart auf Amboina, Dolichoderus bituberculatus Mayr. 
Diese Ameise ziichtet in zusammengerollten Blattern und vornehmlich 
in hohlen Friichten und den Fruchtkelchen von Sonneratia alba, ebenfalls 
einem Mangrovebaum, Schildlause der Gattung Pseudococcus sp. Es ist 
auch hier die Basis der Frucht, wo die Kelchzipfel ansetzen, von den 
Schildlausen und damit den Ameisen besonders bevorzugt, da die Winkel 
und Furchen an dieser Stelle bereits einen natiirlichen Schutz gewahren. 
Bei Sonneratia alba werden allerdings von den Ameisen keine Schutz- 
bauten ausgefiihrt, die an Bruegiera gymnorhiza so besonders in die 
Augen fallen. 

Die von Technomyrme albipes errichteten N abanbathen waren danach 
und im Vergleich zu ahnlichen 6kologischen Erscheinungen bei anderen 
Ameisen wohl am einfachsten als sogenannte ,,Pavillons< oder , Lelte‘‘ 
aufzufassen, wie sie fiir Blattlause auch von unseren einheimischen Ameisen, 
z. B. Lasius brunneus und L. niger, gebaut werden. Unter ,,Blattlaus- 
pavillons‘‘ sind nach Mapu (1934) ,,kleine Erd-, Karton- oder aus zu- 
sammengesponnenen Blattern bestehende Gewélbe“ zu verstehen, ,,an 
denen das Nutzvieh der Ameisen ... sich aufhalt‘‘. Es wird fiir solche 
Bauten das gleiche Baumaterial verwandt wie fiir die Nester, was ja 
auch bei Technomyrmex der Fall ist. Ob speziell fiir Schildlause der- 
artige Zelte schon beschrieben sind, vermag ich nicht zu sagen. Die 
Uberdachung des Bliitenbodens bei Brwegiera ist dann nur eine besondere — 
Anpassung an die gegebenen Raumverhaltnisse. Zu welchem Zweck die 
Pavillons gebaut werden, ist nicht so leicht zu beantworten, wie es auf den 
ersten Blick scheinen mag. Bei einer rein anthropomorphen Betrachtungs- 
weise wiirde man in ihnen natiirlich einen Schutz fiir die Schildlause, 
also eine Art Stall sehen. Sie bilden zunachst sicher einen Schutz fiir 
die Insassen. Nach WHEELER (zitiert nach MarpL) sind aber die Erbauer 
solcher Pavillons gegen direkte Sonnenbestrahlung sehr empfindlich, 
und es ist danach anzunehmen, da die Ameisen die Zelte wohl in der 
Hauptsache zu ihrer eigenen Bequemlichkeit und zum Schutz gegen 
klimatische Einfliisse errichten. Unter dieser Voraussetzung mégen die 
Bauten wohl phylogenetisch entstanden sein. Sekundiir kénnen sie dann 
ja auch als Schutz fiir die Blatt- oder Schildliuse dienen. 

MatpL weist bei Besprechung der ,,Blattlauszelte‘‘ darauf hin, daB 
dieselben niemals Ameisenbrut, sondern nur Pflanzenlause und er- 
wachsene Ameisen enthalten. Dadurch sind diese Bildungen eben als 
»,Nebenbauten im Unterschied zu Filialnestern charakterisiert. Das trifft 
aber nach meinen Beobachtungen fiir die Bauten von Technomyrmex 
nicht zu. Ich erwahnte bereits, daB sich in den Bruegiera-Bliiten auch 
einige gefliigelte Weibchen befanden. AuBerdem habe ich mehrmals 
Brut gefunden, in einer Bliite 2 Puppen, in einer anderen Larven ver- 
schiedenen Alters, einige Male auch frische Eier. Ebenso kamen bei 
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Dolichoderus bituberculatus in den Friichten von Sonneratia alba altere 


_ Larven und Puppen vor. Das ist doch wohl nur so zu verstehen, daB die 
_ Brut von der Hauptkolonie aus hergebracht ist. Dieses Beispiel zeigt 


also, da8 zwischen eigentlichen Filialnestern und speziellen Lause- 


~ pavillons Uberginge vorkommen. Denn als Filialnester sind die ge- 
-schilderten Bauten von Technomyrmex auf keinen Fall anzusehen. Sie 
waren es héchstens dann, wenn sie stets Brut enthalten. Die Brut ist 


aber im Verhialtnis zu der Zahl der Bauten doch recht selten. An sich ist 
es ja durchaus verstandlich, da’ die Ameisen das begehrte Nahrungs- 


_ mmittel, das Exsudat, nicht erst auf einem langen und gefahrvollen Wege 


zu der oft weit entfernten Hauptkolonie zuriickbringen, sondern die 
Brut direkt an die Futterquelle heranzubringen und sie gleich an Ort 
und Stelle verpflegen. In diesem Fall ist die Errichtung der Schutz- 
bauten noch viel leichter zu begreifen. 

SchlieBlich muf noch erwogen werden, ob die Brut in den Neben- 
bauten zum Teil auch von den Arbeiterinnen selbst stammen kann. Zwar 
habe ich nie eierlegende Arbeiterinnen beobachten kénnen, und ich habe 
doch viele Bruegiera-Bliiten mit Ameisen langere Zeit in Glasern ge- 
halten. Aber bei der histologischen Untersuchung zahlreicher Arbeiterinnen 
aus den Bliiten fand ich ein Tier, das ein wohlentwickeltes mit Spermato- 
zoen gefiilltes Receptaculum seminis besaB, also begattet war. Da ich 
bei diesem Tier nur das Abdomen geschnitten hatte, lieB sich nach- 
traglich nicht mehr genau ermitteln, ob es sich wirklich um eine typische 
Arbeiterin gehandelt hat oder vielleicht um eine Zwischenform zwischen 
Arbeiterin und Kénigin. Denn da Ameisenarbeiterinnen begattet werden 


- kénnen, ist bisher noch nicht beobachtet oder exakt bewiesen worden, 


wie es am einfachsten durch den Nachweis der Spermatozoen in der 
Samenkapsel auf histologischem Wege méglich ist. 

Die Ovarien selbst sind bei den Arbeiterinnen von Technomyrmex 
sehr gut entwickelt. Sie bestehen aus zahlreichen Kischlauchen, und die 
Kier erreichen eine bedeutende GréBe. Ahnlich, wie ich es bei unserer 
einheimischen Formica rufa gefunden habe (WEYER 1928), fiillen die fast 
runden Eier in vielen Fallen den gré8ten Teil des Abdomens aus. Da 
die Niahrzellen friihzeitig aufgebraucht werden, liegen die untersten 
2—5 Eier jeder Eirdéhre unmittelbar iibereinander, und es erweckt den 
Anschein, als waren tiberhaupt keine Nahrfacher vorhanden. Der grofte 
Teil dieser Eier geht sicher zugrunde oder erleidet eine besondere Um- 
setzung. Man findet. Bilder, wo das flach geschnittene Abdomen im 
Schnittpraiparat von einem ganz grobmaschigen Netzwerk erfiillt ist. 
Dieses Netzwerk wird von den in eine Art Fettkérper tibergegangenen 
Kiern gebildet. Die urspriingliche Natur der Kier ist gar nicht mehr 
zu erkennen. Die Maschen des Netzwerkes stellt das ganz diinn ab- 
geplattete Follikelepithel dar, an dem Zellgrenzen tiberhaupt nicht mehr, 
Kerne nur noch schwer nachzuweisen sind. Innerhalb der Maschen liegen 
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als Reste von Dotter und Cytoplasma Tropfen und Kornchen ver- 
schiedener Form und GréBe. Da derartige Hier noch abgelegt werden, 
ist ausgeschlossen. Auf diese interessanten histologischen Verhaltnisse 
naher einzugehen, wiirde aber den Rahmen dieser Mitteilung tiber- 
schreiten. 

Zusammenfassung. 

Die von Technomyrmez albipes ausgefiihrte Uberdachung des Bliiten- 
bodens in Bruegiera gymnorhiza dient voraussichtlich nicht dem Schutz 
des Nektariums vor anderweitiger Ausbeutung, sondern steht im Zu- 
sammenhang mit der Pflege von Schildlausen, ebenso wie das Vorkommen 
einer anderen Ameise des gleichen Mangrove-Biotops, Dolichoderus bituber- _ 
culatus in den Friichten von Sonneratia alba. Die Bauten sind danach mit 
den von anderen Ameisen bekannten ,,Blattlauszelten“ zu vergleichen. 
Beachtlich ist jedoch, daB in den Nebenbauten der T'echnomyrmex auch 
Brut gefunden wird, ohne daB es sich hierbei um eigentliche Filialkolonien 
oder Nebennester handelt. Die Brut wird also aus dem Nest ,,ausgegeben“‘ 
und in den geschilderten Bauten direkt an die Futterquelle, das Exsudat 
der Schildlause, herangebracht. 
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DAS GELEGE VON LAMELLARIA PERSPICUA L. 


Von 
WotFr Emmo ANKEL. 


Mit 13 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 5. September 19385.) 


Schon seit langem ist bekannt, da8 Lamellariiden und Marseniiden 
ihren Laich in den Mantel der Synascidien versenken, auf denen sie 
leben. Doch findet sich in der Literatur nirgends eine bildliche Darstellung 
des Geleges und die verschiedenen Beschreibungen sind offensichtlich 
-unvollkommen. Ich hatte daher wahrend eines Aufenthaltes an der 
Zoologischen Station Neapel! mich bereits vor einer Reihe von Jahren 
mit Material von Lamellaria-Gelegen versehen und konnte deren Unter- 
-suchung kiirzlich, im Rahmen einer ausgedehnteren Untersuchung iiber 
die Gelegebildung bei Prosobranchiern, zu Ende fiihren. 


Altere Beschreibungen. 


Wohl als erster hat das Gelege von Lamellaria Pracu (1858) beschrieben, 
den JEFFREYS (1867) in seiner British Conchology bereits anfiihrt. PzacH beobachtete 
an der schottischen Ostkiiste (Wick) im Marz, da zahlreiche Exemplare einer 
Lamellaria-Art, die er als Lamellaria tentaculata F. u. H. bezeichnet, sich in der 
Uferzone ansammelten, um dort in Synascidienkolonien ihre Kier abzulegen. Die 
Lamellarien fressen, nach seiner Beschreibung, Locher in die Kolonien von Lepto- 
clinum punctatum und legen ihre Hier hinein. Die so entstandenen ,,nests‘ sind 
,,pot-shaped“*, kesselférmig, und mit einem ,,operculum‘’ versehen. Nach 4 bis 
5 Wochen entschliipfen ihnen die Embryonen, ausgezeichnet durch eine »nautilus- 
shaped‘‘-Schale, der fiir die Lamellariiden charakteristischen larvalen Schwimm- 
schale (,,Scaphoconcha’*). 

Spatere Beobachtungen stammen von GrARD (1875) und von PELSENEER (1911). 
GraRD hat Lamellaria perspicua L. an der franzdsischen Westkiiste (Vimereux) be- 
obachtet. Die Tiere legen dort im Februar und Marz ihre Kier in die Kolonien 
von Leptoclinum maculosum M. Epw. und von Polyclinum succineum ALDER. Zwei 
Beobachtungen von G1aRpD sind neu: Der Deckel, der die Eihéhlen abschlieBt, das 
operculum‘: von PEACH, ist, so berichtet Grarp, konzentrisch gestreift, «indiquant 
que la femelle tourne sur elle méme pendant la ponte, comme le font aussi un 
grand nombre de mollusques nudibranches». Ferner: Neben den normalen Hiern 
findet man im Inneren der Hihéhlen auch solche, die nicht entwickelt sind, «qui 
servent plus tard 4 la nourriture des embryons». Das ware also ein Fall von Nahr- 
eierbildung, wie sie sonst bisher nur von gewissen Stenoglossen und Naticiden 


bekannt geworden ist. 


1 Der Aufenthalt in Neapel wurde durch die Notgemeinschaft der Deutschen 
Wissenschaft erméglicht, der auch an dieser Stelle Dank gesagt sei. 
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PELSENEER (1911, 1926) hat Gelege von Lamellaria perspicua in Leptoclinum, 
Polyclinum, Amaroecium und selbst in Cynthia gefunden. Uber Aussehen und 
Bildung des Geleges bringt er keine naheren Angaben, er nennt es (1926) «une coque 
lenticulaire». Bemerkenswert ist, daB er fiir den Kanal zwei Laichzeiten von 
Lamellaria perspicua angibt (Februar—Mai und August—September), ebenso wie 
Lo Branco fiir den Neapler Golf (Marz und September). Im Gegensatz zu GIARD 
hat PELseNEER keine Nahreierbildung finden kénnen: «Dans chaque nid, les oeufs 
sont fort nombreux; et ils se développent généralement presque tous.» : 

Rup. Bere (1887) hat in seiner Monographie der Marseniaden der Laich- 
gewohnheiten von Lamellaria (= Marsenia LeacH) perspicua Erwahnung getan 
(S. 157—158). Er konnte ein ganz 4hnliches Verhalten auch bei Onchidiopsis groen- 
landica Burau beobachten. In einer nicht naher bestimmten Halisarcide fanden sich 
,»Hohlen“ mit Molluskenlarven. Jede Héhle war mit einem 
Deckel versehen, der abgebildet und genau beschrieben 
wird (BERGH 1887, S. 276): ,,Die Scheiben waren horn- 
artig, ziemlich scharf begrenzt, aber zeigten an der oberen 
Seite dichtstehende, oben und unten zusammenstoBende, 
konzentrische Halbbogen‘‘ (Abb. 1). BERGH beobachtete 
N&hreierbildung (BERGH 1887, S. 276): ,,Die Larven 
waren von etwas ungleicher Gréfe; unter denselben 
kamen unentwickelte Hier (Nahrungseier) ziemlich zahl- 
reich vor.“ ; 

eas : In den Veréffentlichungen der letzten Jahre findet 
oho aoe sich keine Beschreibung des Geleges von Lamellaria. Hin- 
von einer der Hierhéhlen“ gegen hat sich gezeigt, daB die verwandten Cypraeiden 
(BERGH). Nach dem Ori-  5anz ahnliche Laichgewohnheiten aufweisen; auch sie 
PUsoris aene legen Kokons in die Mantelsubstanz der Synascidien ab, 
Vorliegende VergréBerung auf denen sie weiden. Zunachst hat PELSENEER (1926) 
etwa 32fach. das Gelege von Cypraea europaea (Montacu) [= Trivia 
monacha (DA Costa) ] beschrieben und abgebildet; spater 
konnte M. V. Lesour (1931) seine Befunde fiir die gleiche Art bestatigen. Uber 
die Unterschiede des Cypraeidenkokons gegeniiber dem von Lamellaria wird unten 
noch etwas zu sagen sein. Von Nahreierbildung ist bei T'rivia monacha nichts be- 
kannt. Kine weitere Cypraeide, Hrato voluta (MonTaau) legt nach M. V. Lusour 
(1933a) ihre Kokons nicht in die Synascidien hinein, sondern setzt sie auf deren 
Oberflache ab. 


Der Kokon von Lamellaria perspicua L. 

Mir standen in Neapel lebende, laichreife Tiere von Lamellaria perspicua 
L. und Synascidien zur Verfiigung, die von den Lamellarien belegt 
worden waren. Es ist bemerkenswert, daB die Lamellarien nicht immer 
auf den Synascidien, sondern haufig auch auf Sandboden gefangen wurden. 
Soweit die Schnecken auf den Synascidien saBen, bestatigten sie den 
schon von friiheren Autoren (vgl. N. Hj. ODHNER 1914) erhobenen Befund, 
dafs die Ubereinstimmung der Tiere mit ihrem Untergrund in der Ober- 
flachengestaltung und in der Farbe weitgehend ist: Es bereitete anfanglich 
Miihe, die Lamellarien auf den Synascidienklumpen tiberhaupt zu finden. 

Die von den Lamellarien belegten Synascidien gehorten im wesent- 
lichen der Gattung Botryllus ant. Die meisten Gelege wurden auf 


* Herr Prof. W. MicwaE.sen, Hamburg, hatte die groBe Freundlichkeit, die 


Synascidien zu bestimmen, wofiir ich ihm auch an dieser Stelle meinen Dank 
ausspreche. 
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Abb. 2. Lamellaria perspicua L. Gelege in einer Botryllus-Kolonie. Oben: Tn der Aufsicht. 
Unten: Im Schnitt. MaBstab 2 mm. Personen und Mantelmasse der Synascidien schematisch. 
Original. 
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Botryllus schlossert Pau f. typica gefunden, gelegentlich kamen welche 
auf einer Didemnide, mutmaBlich Diplosoma gelatinosum M. Epw. vor. 

Es ist mir nicht gelungen, das Laichen selbst zu beobachten; es 
erfolgt vermutlich des Nachts. Die Zugehérigkeit des untersuchten 
Laichs zu den auf dem gleichen Synascidienstock befindlichen Lamellarien 
konnte durch Vergleich der Eizellen aus frischen Gelegen mit solchen 
aus dem Eierstock der Schnecken 
sichergestellt werden. 

Die Gelege sind, bei auBerer Be- 
trachtung des Synascidienstockes, 
meist nur an dem Gebilde zu er- 
kennen, das PEacH als ,,operculum” 
bezeichnet hat. Es gleicht in seiner 
Gesamtform einer runden bis eif6r- 
migen flachen Schiissel mit leicht ge- 
welltem Rande, an deren Umkreis 
sich zahlreiche kurze und spitze, oft 
leicht gebogene Fortsatze,einem zarten 
Strahlenkranze gleich, erheben (Abb. 2, 
oben). Die Mulde der Schiissel 1a8t 
bereits bei schwacher VergroBerung 
eine bestimmte Zeichnung erkennen: 
Eine in Richtung des gré8ten Durch- 
messers verlaufende Linie trennt zwei 
annahernd gleiche Halften ; jede Halfte 
Abb. 3. Lamellaria perspicuu L. Quer weist zahlreiche, etwa _ halbkreisfér- 
durchgeschnittene, von Hizellen entleerte 5 : : 

Kapsel von oben betrachtet. Die Fort- Mge und konzentrische, leicht ge- 
setzung der Nahtlinie ist oben und unten wellte Linien auf. die dem Rande der 
angedeutet. VergréBerung etwa 12fach. ; 
Original. Mulde ungefahr parallel verlaufen. 
Das ist die gleiche konzentrische Strei- 
fung, die schon G1aRD gesehen hat, und die offenbar auch dem Gelege 
der Marseniiden zukommt: Ein Blick auf die Abbildung, die BERGH von 
dem ,,Deckel“ des Geleges von Onchidiopsis groenlandica gegeben hat 
(Abb. 1), laBt keinen Zweifel, daB in beiden Fallen gleichartige Gebilde 
vorliegen. Bei Lamellaria perspicua finden sich in der Tiefe der Mulde 
fast stets einige kleine Sandkérnchen festgeklebt (Abb. 2, oben). 

Ks gelingt leicht, vor allem an formolgeharteten Stiicken, mit Hilfe 
einer Rasierklinge das ganze Gelege in seiner Hiille zu durchschneiden 
und so klarzulegen, was sich unterhalb des ,,Deckels‘‘ befindet. Es zeigt 
sich dann (Abb. 2, unten), daB eine geschlossene, ungefahr birnenformige 
Kapsel in die Mantelmasse des Synascidienstockes eingesenkt ist, die 
zahlreiche Kizellen enthalt. Die Wandung der Kapsel ist zart; was von 
aufen als ,,Deckel“ erschien, ist die freie Oberflaiche eines soliden, in die 
Offnung eingelassenen Pfropfes. Das Gelege der Lamellarien ist also 
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_ keine mit Deckel verschlossene Hoéhle, kein ,,nest‘‘ (Peacu), sondern 


ein Kokon, wie der Laich vieler anderer Prosobranchierarten auch. 
Es will zunachst scheinen, als sei der »Pfropf nichts anderes als 
eine verdickte Stelle der iibrigen Kapselwandung. Doch 1a8t er sich 


- schon nach kurzer Behandlung des Geleges mit verdiinnter Kalilauge als 


Ganzes aus der Kapseléffnung herausheben, entlang einer Grenzlinie, 
_ die auch ohnedies an geniigend diinnen Rasiermesserschnitten zu erkennen 


Abb. 4. Lamellaria perspicua L. Gelege in einer Kolonie von Botryllus, das in die Mantel 
masse nur unyollkommen eingesenkt ist. MaSstab 2mm. Original. 


ist. Ferner kann man nachweisen, daB der Pfropf stofflich von der 
Kapselwandung verschieden ist: Er zeigt ein abweichendes Verhalten 
Farbstoffen (z. B. Kongorot) gegeniiber und gibt mit MILLons Reagens 
oder Salpetersiure behandelt allein von allen Bestandteilen der Kapsel 
die EiweiBreaktion. 
Dennoch sind Pfropf und Kapselwandung morphologisch eine ein- 
heitliche Bildung. Es zeigt sich namlich, dab die an der Oberflache 
des Pfropfes auftretende Naht ihre Fortsetzung in einer, freilich weniger 
deutlichen, Naht der Kapselwandung findet (Abb. 2, unten, Abb.3). Auch 
die Kapsel selbst also ist aus zwei annahernd gleichen Halften zusammen. 
gesetzt, ganz ebenso wie der Pfropf, und durch beide verlauft die gleiche 
Halbierungsebene. Ferner kommt ein Aufbau aus konzentrisch gelagerten 
Schichten nicht nur dem Pfropf, sondern auch der Kapselwandung 
selbst zu; ein Blick von oben in den unteren Hohlraum einer quer durch- 
geschnittenen Kapsel zeigt das aufs deutlichste (Abb. 3). 
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Beim Pfropf ist die Zusammensetzung aus zwei Halften, auBer an 
der Oberseite, auch an der Unterseite wahrnehmbar. Sie kann ferner 
in seinem Inneren nachgewiesen werden, hier freilich mit geringerer 
Deutlichkeit. Auf Schnitten senkrecht zur Nahtlinie zeigt der Pfropf 
eine feine lamellare Schichtung, die seinen Begrenzungen nach oben und 
unten annadhernd parallel verliuft. Zwischen den Nahtlinien ist diese 
Schichtung mehr oder minder deutlich gestért (Abb. 2, unten). 

Ich habe friiher fiir Nassa andeuten kénnen (ANKEL 1926), dab 
die Kokonwandung aus Fibrillen aufgebaut ist, die den Driisenpaketen 
der Uteruswandung entstammen. Fiir Lamellaria gilt das gleiche, doch 
war das mir vorliegende Material nicht ausreichend, um daran den 
Verlauf der Fibrillen und die Zusammensetzung der Wand aus ver- 
schiedenen Lagen zu verfolgen; mir ist das unterdessen am Kokon 
von Nucella gegliickt. Jedenfalls besteht die Wandung des Geleges von 
Lamellaria aus mindestens zwei voneinander trennbaren Lagen: Eine 
auBere umgibt das ganze Gebilde einschlieBlich der Seiten des Pfropfes 
und endigt an der Miindung des Kokons mit zahlreichen, feinen, zipfel- 
formigen Fortsétzen, die den oben erwahnten ,,Strahlenkranz“ darstellen 
(Abb. 2, oben). Diese Hiille ist also da offen, wo das kiinftige Schliipf- 
loch fiir die Embryonen gelegen ist; der Pfropf fiillt die Offnung aus. 
Die zweite Hiille ist vollig in sich geschlossen; sie trennt sich unterhalb 
des Pfropfes von der auBeren Lage, mit der sie gemeinsam den unteren 
Abschnitt der Kapselwandung gebildet hat und zieht an der Unterseite 
des Pfropfes entlang (vgl. Abb. 2). Es hat den Anschein, als sei dem 
Pfropf auch nach oben und aufen hin eine dichtere, in ihrer Zusammen- 
setzung von der tibrigen Pfropfmasse abweichende Haut aufgelagert. 
Doch ist es mir nicht gelungen, diese Schicht gesondert abzutrennen; 
vermutlich handelt es sich nur um eine verhartete AuBenschicht der 
Pfropfsubstanz. 

Jm Hohlraum der Kapsel liegen die Eizellen, eingebettet in eine diinn- 
fliissige, fast wasserklare Gallerte. Sie erfiillen den Innenraum nicht, 
sondern bilden nur seine Auskleidung, indem sie in gleichmaBiger, meist 
einschichtiger Lage die Wandung ringsum bedecken. Zwischen der 
Kapselwand und den Eizellen ist ein geringer, ringsum gleichmafiger 
Zwischenraum ausgespart. Nach der Kapseléffnung zu bleibt ein Teil 
des Hohlraums, etwa 1/, seiner ganzen Héhe, von der Auskleidung mit 
Kizellen tiberhaupt frei. Nach einer groben Schatzung betragt die Zahl 
der Kizellen mindestens 1000, meist wohl bis zu 3000. 

Die Entwicklung der Larven konnte von den ersten Furchungs- 
schritten an bis zu frithen Veligerstadien verfolgt werden. Stets befanden 
sich alle Embryonen in einem Kokon auf annahernd gleichem Stadium. 
Die grofe Zahl der abgelegten Kier spriiche wohl dafiir, daB ein Teil 
von ihnen zu Nahreiern wird; doch habe ich keine sicheren Anzeichen 
von Nahreierbildung finden kénnen. 
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Es ist anzunehmen, da8 die weiblichen Lamellarien zunachst in der 
Mantelmasse der Synascidien mit Hilfe der Radula eine Hohlung aus- 
nagen, in die hinein dann das Gelege gebracht wird. Erstaunlich bleibt 
dabei, wie sauber die Mantelmasse den Kokon umschlieB8t. Falls die 
Lamellarien bei der Radulaarbeit den Hohlraum eng machen und den 
Kokon mit einer gewissen Gewalt hineinpressen, kénnte die Elastizitat 
des Mantels bereits einen dichten Anschlu8 bewirken. Wahrscheinlicher 
ist, da durch eine nachtragliche Vermehrung der Mantelsubstanz eine 
saubere Einbettung erreicht wird. Oberflachlich sitzende Gelege, wie man 
sie bisweilen findet (Abb. 4), kénnten so im Laufe der Zeit durch neu 
angelieferte Mantelmasse noch nachtraglich véllig eingeschlossen werden. 


Vergleich des Kokons von Lamellaria mit dem anderer Prosobranehier. 


Dem Gelege von Lamellaria kommt 
eine Higenschaft zu, die auch fir 
viele andere Prosobranchierkokons 
kennzeichnend ist: Es weist eine Zu- 
sammensetzung aus zwei ungefahr 
gleichen Halften auf, die miteinander 
durch eine deutliche Naht zu einem 
Ganzen verbunden sind. Merkwiir- 
digerweise hat bisher niemand sein 
Augenmerk auf diese Besonderheit 
im Aufbau der Prosobranchierkokons 
gerichtet, die nach meinen Beobach- 
tungen zum mindesten bei allen Steno- 


; i Nucellalapillus L. Oberer Teil eines 
Ste: lia lapillus L. Frisch abgelegter Abb. 6. u nee $ 
pee es Aplomina der FuBscheibe von Langsschnittes durch eine frisch abgelegte 
der Unterlage; von der Seite gesehen. Kapsel, Ca Sacer a = Cy lesan smears 
: ; entfernt. Polarisiertes Licht. a 
MaBstab 1mm. Nach ANKEL (1935c) a. 


i i fj ini ir besonders gut be- 
lossen zu finden ist. Ich erwahne nur einige, mir é 
ante Falle: Bei den Kokons von Nucella lapillus L. (Abb. 5) ist die Naht 
43* 
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bereits duBerlich gut zu sehen, aber auf keiner der zahlreich vorlie- 
genden Abbildungen jemals wiedergegeben worden. Die Naht erstreckt 
sich, genau wie bei Lamellaria, auch auf das Innere des Pfropfes, 
wie am Langsschnitt gezeigt werden kann (Abb. 6). Bei den Gelegen 
simtlicher Nassa-Arten ist ebenfalls eine Naht in Wandung und Pfropf 
vorhanden; auf Querschnitten durch den Kokon ist sie beiderseits 
als Wandverdickung gut nachweisbar 
(Abb. 7). Besonders schén ist schlief- 
lich die Zusammensetzung des ganzen 
Kokons aus zwei Halften bei den Gelegen 


ee ee a es 


Abb. 7. Nassa spec., vermutlich Nassa Abb. 8. Gelege eines unbekannten Prosobranchiers 
incrassata STROM (Golf von Neapel). aus der Familie der Pleurotomiden oder der 
Gelege mit frihen Embryonalstadien Fasciolariiden', im Innern einer leeren Cardium- 
in seitlicher Ansicht und im Quer- Schale abgelegt. Neapel, Anfang April. 
schnitt. Ma8stab 1 mm. Original. Ma8stab 2mm. Original. 


der Pleurotomiden zu sehen, die uhrglasférmig abgeplattet zu sein 
ptlegen (Abb. 8, 10): Deutlich zieht sich die Naht iiber die Wélbung der 
Kapsel hinweg und durchquert auch den eng konzentrisch gestreiften 


Pfropf. Ganz ahnlich ist der Kokon mancher Fasciolariiden, z. B. man- 
cher Fusus-Arten, gebaut. 


Bei einer Fusus-Art scheint die Naht iiberhaupt zum ersten Male gesehen 
worden zu sein. BoBrerzky (1877) hat sie némlich ganz richtig abgebildet. 
Wie die schéne Arbeit von THorson (1935) nachweist, kommt die Naht ferner 
den Gelegen aller Bela-Arten zu (B. simplex Mipp., B. exarata Mouier, B. pyra- 
midalis Strem, B. bicarinata Couru., B. nobilis Mortimer), ferner Sipho kroyeri 
Motier. Ferner hat M. V. Lesour beim Gelege von Philbertia gracilis Mon. 


* Das Gelege mit Sicherheit der einen oder anderen Familie zuzuweisen, war 
mir nicht méglich. Jedenfalls liegt Naihreierbildung vor (vgl. Abb. 8 mit 10!), die 
fir Fasciolaria nachgewiesen ist; bei Pleurotomiden hat Lesour Nahreier- 


bildung fiir Philbertia gracilis zunachst angegeben (1933 c), spater aber wieder in 
Abrede gestellt (1934). 
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die Naht dargestellt (1933¢), bei Philbertia linearis Mont. und Mangelia nebula 
Mont. aber offenbar tibersehen (1934). — Letzthin hat Vestercaarp (1935) die 
leere) Eikapsel von Bela turricola Mont. mit deutlicher Naht abgebildet. Bei dem 


ey} Dek 
“Al ide 


‘von PELSENEER (1911) ab- 
gebildeten Fusus-Gelege ist 
die Naht anscheinend nur an 
der einen Seite eingezeichnet. 

Vergleicht man den 
Pfropf eines Pleuroto- 
midengeleges (Abb. 9) 
mit demeines Lamellaria- 
Kokons naher, so findet 
sich eine weitgehende 

Ubereinstimmung im 
Aufbau (vgl. Abb. 2, oben, 
mit Abb. 9!); in beiden 
Fallen stoBen die kon- 
zentrischen Halbkreise 
der beiden Halften an 
der deutlichen Mittelnaht 
zusammen. Allerdings ist 
der Pfropf des in Abb. 8 
wiedergegebenen Geleges 

verhaltnismaBig flach 
und insofern von dem des 
Lamellaria-Kokons_ ver- 
schieden. Noch grofere 

Ahnlichkeit hat derPfropf 
des Lamellaria - Kokons 
mit dem des Nucella-Ko- 
kons: Auch der Pfropfdes 
Nucella-Kokons ist, von 
oben oder unten gesehen, 
konzentrisch _ gestreift, 
weist eine Lamellierung 
parallel der oberen und 
unteren Begrenzungs- 
flache auf und zeigt eine 


» 
. 


i 


Abb. 9. Pleurotomidengelege (gefunden an einem Laich- 
band von Lunatia catena aus Helgoland). Pfropf und an- 
grenzende Teile der Kapselwandung von oben gesehen. 
VergréBerte Mikrophotographie. MaBstab (rechts) 300 w. 


Abb. 10. Alteres Gelege derselben Art wie in Abb. 8, mit 
entwickelten Jungtieren und freigewordener Offnung. 
MaBstab 2 mm. Dakeinal. 


deutlicne Naht, die vor alten im polarisierten Licht wegen der hier 
vorliegenden Storung des Fibrillenverlaufes deutlich wird (Abb. 6). 
Das fiir Nucella Gesagte gilt ohne Hinschrankung auch fiir die Nassa- 


Arten. 


Ich habe friiher schon (ANKEL 1929) fiir Nassa mutabilis L. und fir 
Nassa reticulata L. nachweisen kénnen, daf der Pfropf aus einer anderen 
Substanz besteht als die Kapselwandung. Es handelt sich um eine 
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glasige Masse, die HiweiBreaktionen zeigt und (nach noch unveroffent- 
lichten Beobachtungen an Nucella und Nassa) gegen Ende des Laichlebens 
unter der Wirkung eines von den Embryonen ausgeschiedenen Enzyms 
aufgelockert wird, worauf die Jungtiere entweichen koénnen. Uber das 
Ausschliipfen der Jungtiere liegen bei Lamellaria keine Beobachtungen 
vor; da auch bei dieser Art der Pfropf HiweiBreaktionen zeigt (s. oben 
S. 639), wird der Vorgang sich kaum wesentlich anders abspielen. 

Bei Nucella kommt es, wie ich das an anderer Stelle ausfiihrlicher schildern 
werde, zu einer allgemeinen Erweichung der Pfropfmasse, die dann den nach- 
drangenden Embryonen keinen Widerstand mehr entgegensetzt. Bei dem in Abb. 10 
wiedergegebenen Gelege dffnete sich der VerschluB innerhalb von zwei Stunden, 
nachweislich ohne jede mechanische Beteiligung der Jungtiere, in anderer Weise: 
In der Substanz des Pfropfes traten radiar verlaufende Risse 
auf, die sich bildenden Sektoren rollten sich nach aufen- 
oben ein und gaben so den Ausgang frei. 

Abgesehen vom Pfropf zeigen die Kokons von 
Nucella und den Nassa-Arten eine Substanz von 
EiweiBreaktion auch unterhalb der sogenannten 
,,FuBscheibe“, die in beiden Fallen zu ihrer end- 
giiltigen Form erst ausgewalzt wird, wahrend das 

Gelege sich in der Fufdriise befindet 1. Eine der- 
eee ee artige Substanz fehlt dem Kokon von Lamellaria, 
durch den leeren Ute- ebenso wie die FuBscheibe, die bei der Art der Unter- 
pa cy bringung des Geleges ja auch bedeutungslos ware. — 

charakteristische Ob unter diesen Umstianden bei Lamellaria eine For- 
oe OF ae mung und Hartung des Geleges in der FuBsohlen- 
Sere eaa kN pena driise stattfindet, miBte noch nachgepriift werden. 
Wiiscroun ® Bei den Nassa-Arten und bei Nucella laBt sich 
zeigen, da die Zusammensetzung des Kokons aus 

zwei durch eine Naht verbundenen Halften im ,,Uterus‘‘, d. h. also inner- 
halb des driisigen Hileiterabschnittes, zustande kommt. Die Driisen- 
pakete gliedern sich hier in zwei Halften, die jederseits durch eine 
driisenfreie oder von Driisen anderer Art umgebene diinnwandige Rinne 
miteinander verbunden sind (Abb. 11). Jedes der beiden Driisenpakete 
liefert fiir sich eine Hilfte des zukiinftigen Kokons; in den seitlichen 
Rinnen findet dann, auf eine bisher noch nicht naher geklarte Art und 
Weise, die Nahtbildung, die Verschmelzung der beiden HaAlften statt. 
Auch bei Lamellaria ist der Uterus aus zwei Halften zusammengesetzt ; 
er gleicht also in diesem Punkte dem Uterus bei Nucella und Nassa, 


auch hier ist die Zusammensetzung des Kokons aus zwei Halften durch 
den Bau des Uterus bedingt. 


* Kine genauere Beobachtung dieses Vorganges lag bisher nur fiir Nassa mutabilis 
vor (ANKEL 1926, 1935); ich kann (nach unverdffentlichten Beobachtungen) 


mitteilen, daB er sich bei Nassa reticulata und Nucella lapillus in ganz tibereinstim- 
mender Weise abspielt. 
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Auch die Gelege der Pleurotomiden und Fasciolariiden lassen er- 
kennen, da8 auBer dem Pfropf die ganze Wandung des Kokons kon- 
zentrische Zeichnung aufweist, ebenso wie wir das bei Lamellaria finden 
konnten ; man betrachte z. B. die Abb. 10 und 12. DaB die konzentrischen 
Streifen in Pfropf und Wandung 
durch eine bei allen Arten im Prinzip 
gleichartige Bildungsweise der Kapsel 
im Uterus bedingt werden, ist anzu- 
nehmen. Wie sich die Bildung im ein- 
zelnen vollizieht, ware noch zu unter- 
suchen, es bedarf jedenfalls keiner 


Abb, 12. Abb. 13, 


Abb. 12. Philbertia gracilis MONTAGU. Kapselkokon, im Aquarium an die Glasscheibe ab- 
gelegt. Oben in Aufsicht, unten von der Seite. Struktur des Pfropfes offenbar nicht ge- 
zeichnet. Nach dem, Original von L»rBOUR (1933) verkleinert. MaBstab, neu beigestellt, 
3 mm. 
Abb. 13. Trivia monocha DA Costa (= Cypraea europaea MONTAGU). Frisches Gelege in 
einer Kolonie von Polyclinum luteum, der Lange nach durchschnitten. Im AnschluB an 
PELSENEER (1926). Oben: Von oben gesehen. Unten: Von der Seite gesehen. MaBstab 
2mm. Nach ANKEL (1935c). 


ausdriicklichen Widerlegung, daB die Deutung, die Grarp (1875) fiir die 
konzentrische Struktur des ,,Deckels‘‘ am Lamellaria-Gelege gegeben hat, 
nicht zutreffend ist (vgl. oben, S.635!). 
Es liegt nahe, den Kokon von Lamellaria auch mit dem von Trivia 
zu vergleichen, der ebenfalls in die Mantelmasse von Synascidienkolonien 
eingesenkt wird (Abb. 13). Dieses Gelege scheint aber, legt man die 
Abbildungen von PELSENEER (1926) und von Lepour (1931) zugrunde, 
keine Naht aufzuweisen und auch ein eigentlicher Pfropf wird offenbar 
nicht gebildet. Der Kokon von Trivia gleicht mehr den einfachen, 
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beutelformigen und meist weichen Hiillen, in denen viele andere Proso- 
branchier, z. B. Crepidula (ANKEL 1935b), T'wurritella (LEBoUR 1933b), 
Stilifer (LEBoUR 1932), Fagotia, Calyptraca (ANKEL 1928) und andere 
ihre Eizellen zur Ablage bringen. In allen diesen Fallen fehlen am 
fertigen Kokon Naht und Pfropf und man mu8 annehmen, daf hier 
auch die Bildungsweise im Uterus eine andere ist. Tatsachlich zeigt 
z. B. der Uterus von Orepidula unguiformis keine Teilung der Driisen- 
pakete des Uterus in zwei Halften, sondern erweist sich als ein rmgsum 
gleichmaBig von Driisen ausgekleidetes Rohr (GresE 1915, Abb. 15). 

Es ist hier nicht der Ort, die Gegensatze der beiden Bildungsweisen 
von Prosobranchierkokons mit weiteren Einzelheiten zu belegen. Sie 
sind so ausgesprochen, daB es sich empfehlen wird, ,,Kapselkokons“ (mit 
Naht und Pfropf) von ,,Beutelkokons“ (ohne Naht und Pfropf) zu unter- 
scheiden. Lamellaria liefert ein Musterbeispiel fiir einen Kapselkokon, 
bei Trivia handelt es sich wahrscheinlich um einen Beutelkokon. 

Sicher verdanken alle Kapselkokons gleichartigen Bildungsvorgangen 
im Uterus ihren Ursprung. Es ist erstaunlich, wie mannigfaltig die 
auf diesem Wege entstehenden Gelege sind, man vergleiche z. B. so 
extreme Gestalten, wie den Nucella-Kokon (Abb. 5), mit einem Pleuro- 
tomidenkokon (Abb. 8, 10, 12). Eine bestimmte Bedeutung fiir die end- 
giiltige Form hat wohl in allen Fallen die Pragung durch die FuBdriise 
(vgl. ANKEL 1926, 1935a)1; es ware aufschluBreich, durch Vergleich von 
noch ungepragten Kapseln bei verschiedenen Arten festzustellen, 
welchen Anteil die Bildungsvorgainge im Uterus, welchen die Pragung 
durch die FuBdriise an der endgiiltigen Form haben. 


Zusammenfassung. 


Das Gelege von Lamellaria perspicua ist ein in die Mantelmasse von 
Synascidien versenkter Kokon, der tiber tausend Eizellen enthalt. Er 
besteht aus einer etwa birnenférmigen, oben offenen Kapsel und einem 
die Kapseléffnung wahrend des Laichlebens verschlieBenden EiweiB- 
pfropf. Der Kokon von Lamellaria zeigt in Aufbau und Zusammen- 
setzung weitgehende Ahnlichkeit mit den ,,Kapselkokons“ der steno- 
glossen Prosobranchier. Die Zusammensetzung solcher Kapselkokons 
aus zwei in einer Nahtlinie miteinander verbundenen Halften ist auf 
die Bildungsweise im Uterus zuriickzufiihren und unterscheidet sie von 
nahtlosen ,,Beutelkokons‘. 
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I. Einleitung. 

Bei Gelegenheit histologischer Untersuchungen an tropischen Termiten 
fiel mir auf, da der Mitteldarm dieser Tiere sehr deutlichen periodischen 
Umformungen unterliegt, die ein naheres Studium dieser Vorgange 
wiinschenswert erscheinen lieBen. Es handelt sich dabei, wie ich bald 
einwandfrei feststellen konnte, um eine vollstaindige simultane Regene- 
ration des gesamten sezernierenden und resorbierenden Epithels im Mittel- 
darm, bei der das alte Epithel im ganzen abgesto8en, aufgelést und durch 


i Die Ausarbeitung des Materials erfolgte ebenfalls mit Unterstiitzung der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft, wofiir ich auch an dieser Stelle verbindlichen 
Dank sagen méchte. Besonderen Dank schulde ich auBerdem dem Direktor des 
Instituts fiir Schiffs- und Tropenkrankheiten, Herrn Prof. Dr. Minuens, fiir die 
Uberlassung eines Arbeitsplatzes an seinem Institut. 
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ein neues ersetzt wird. Der Vorgang hat nichts mit der allmahlichen 
Abnutzung und der partiellen und kontinuierlichen Erneuerung einzelner 


_ Zellen aus irgendwelchem Reservematerial zu tun, wie er wohl bei fast 


allen tatigen Darmzellen als Folge der Abnutzung bekannt ist, sondern 
diese vollstandige Epithelerneuerung, bei der das alte Epithel noch lange 
in einem deutlichen geweblichen Verband und in seiner urspriinglichen 
Form zu erkennen ist, steht in engster Verbindung mit den jeweiligen 
Hautungen der Tiere. 


Uber Epithelregeneration im Mitteldarm von Insekten besteht schon eine ganz 
stattliche Literatur. Jedoch behandelten frithere Untersucher vor allem die holo- 
metabolen Insekten oder Formen der Epithelerneuerung, die sich aus einer be- 
stimmten Epithelarchitektonik oder besonderen Ernahrungsart der Tiere ergeben. 
Da die Umbildung offenbar sehr schnell verlauft, ist es eigentlich nicht gelungen, 
ein wirklich vollstandiges Bild vom Gesamtablauf des Vorgangs zu gewinnen. So 
lassen schon die mehr schematischen Abbildungen selbst in den alteren Arbeiten die 
Liickenhaftigkeit der Vorstellung und den Mangel an genauem Tatsachenmaterial 
deutlich genug erkennen. Da iiber die Epithelregeneration bei Hemimetabolen und 
Ametabolen wenig und speziell bei Termiten und Verwandten iiberhaupt nichts 
bekannt ist, méchte ich, um Wiederholungen zu vermeiden, auf die vorliegende 
Literatur erst im Anschlu8 an die Schilderung meiner eigenen Beobachtungen und 
nur soweit eingehen, als direkte Vergleichsméglichkeiten zur Deutung des inter- 
essanten Prozesses bestehen. 


Il. Material. 


Das Material zu der vorliegenden Arbeit habe ich auf der ,,Sundaexpedition der 
Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft 1929/30‘, die von Herrn Prof. Harms, 
Tubingen, gefiihrt wurde, auf der Insel Amboina (Molukken) gesammelt. Nahere 
Untersuchungen habe ich vor allem bei Microcerotermes amboinensis gemacht, 


_ferner bei Hutermes amboinensis und Glyptotermes luteus. Zum Vergleich diente mir 


noch Macrotermes gilvus, die ich auf Cebu (Philippinen) sammeln konnte. Syste- 
matisch beschrieben sind diese Arten, die gréBtenteils neu sind, von KEMNER (1931). 
Uber ihre Biologie habe ich in der genannten Arbeit von Krmner, auferdem u. a. 
in den Zoologischen Jahrbiichern (WEYER 1930) berichtet. Fixiert wurde das Material 
mit Susa, Sublimat-Eisessig und nach Fiemmince, Die Tiere wurden sagittal, 
horizontal und quer geschnitten, Schnittdicke 5—10 uw. Gefarbt wurde mit Hama- 
toxylin nach B6umeER und Eosin, zum Teil mit Hisenhamatoxylin nach HEIDENHAIN. 
Als Spezialfairbungen wurden Azan und vAN Girsons Gemisch benutzt. Abb. 4, 
7 und 9 sind Zeichnungen nach Schnittpraparaten, die tibrigen Mikrophotogramme. 
Letztere wurden vom Photographen des Tropeninstituts, Herrn PLETT, angefertigt. 


II. Der Verlauf der Epithelregeneration 
bei Microcerotermes amboinensis morphologisch und histologisch. 
a) Der Aufbau des Mitteldarms. 

Die Epithelerneuerung als solche, wie sie sich mir durch das Studium 
zahlreicher Tiere verschiedenen Alters und Zustandes ergibt, und der 
eigentliche Mechanismus der Epithelabhebung sind eigenartig genug, 
um eine eingehende Behandlung zu verdienen. Zugrunde gelegt seien 
die Verhaltnisse bei Microcerotermes amboinensis, wovon ich das reich- 
haltigste Material besitze. Gehen wir von dem funktionstiichtigen 
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Epithel im Mitteldarm der Larve (gleichgiiltig welchen Stadium) aus 
(Abb. 1—4). Das einschichtige Epithel ruht auf einer mehr oder weniger 


Abb. 1. Microcerotermes amboinensis, Pranymphe. Mittel- 
darmepithel wahrend der Sekretionsphase. Fixierung Susa, 


deutlichen, stark licht- 
brechenden Basalmem- 
bran, die von einer diin- 
nen _ bindegewebigen 
Schicht umkleidet wird, 
in der auch einzelne 
sparliche Muskelziige 
liegen. Die Herkunft der 
Basalmembran ist (auch 
bei anderen Insekten) 
ungewiB. Sie ist wahr- 
scheinlich Abschei- 
dungsprodukt der Epi- 
thelzellen. Eine beson- 
dere Langs- und Ring- 


Farbung Hamatoxylin nach BOuMerR, Eosin. Schnittdicke muskulaturlaBtsich am 
10 uw. (Die gleiche technische Behandlung gilt auch fur die a 4 
iibrigen in den Abbildungen wiedergegebenen Praparate.) Darm von Microcero 


VergréBerung 200mal. 


termes nicht unterschei- 
den, ebensowenig ein 


deutliches Darmfaserblatt. Basalmembran, Muskulatur, Bindegewebe und 
Darmfaserblatt bilden einen zusammenhangenden nichtdifferenzierten 


ame 
Abb. 2. Ersatzgeschlechtstierlarve mit 13 Anten- 
nengliedern. Mitteldarm im Querschnitt, Ruhe- 
epithel. Einzelne Vakuolen unter den Kernen 
sind vielleicht als beginnende Degeneration zu 
deuten. VergréBerung 320mail. 


Verband, der nur einen Bruch- 
teil von der Hohe des Epithels 
ausmacht. Der auBere, dem 
Darmlumen zugekehrte Rand 
des Epithels ist mit einem Stab- 
chensaum bedeckt und folgt, 
sofern durch die Fiillung des 
Darmes das Bild nicht geandert 
wird, einer leichten Wellenlinie, 
in der die Wellentaler die Stel- 
len der Regenerationskrypten, 
die Wellenberge die Stellen 
zwischen 2 solchen Krypten 
anzeigen. Die Krypten stehen 
inden meisten Fallen sehr dicht 
und lassen nur einen geringen 
Raum zwischen sich, so daB 
die Wellentaler gr6Ber sind als 
die Wellenberge (Abb. 1). Zwi- 


schen die Krypten kénnen von auBen Basalmembran und Bindegewebe 


hineinragen. 


> 
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Das Epithel selbst besteht nur aus einer Art von Zellen, denen danach 


_ wohl sezernierende wnd resorbierende Funktion zugeschrieben werden muB8. 


_ Die Verhialtnisse sind ganz ahnlich, wie sie GREsson (1934) kirzlich fiir 
den Mitteldarm der Kiichenschabe beschrieben hat. Das Sekret wird 
 tropfen- oder blasenférmig abgeschieden. Die Groe der Sekrettropfen 
_ ist wechselnd. In der Sekretionsphase findet man haufig Vakuolen an der 


Zellspitze unter dem Stabchensaum. Es handelt sich dabei wohl um 


Sekretvakuolen kurz vor dem Austritt. Je nach dem Zustand der Darm- 


- tatigkeit bietet das Mitteldarmepithel sehr verschiedene Bilder, die ahn- 
_ lich bereits bei anderen Insekten beobachtet und beschrieben sind. Ich 


Abb. 3, Abb. 4. 


Abb. 3. Prinymphe. Ausschnitt aus dem Mitteldarmepithel mit 3 Regenerationskrypten. 
Normales Hpithel, wahrscheinlich resorbierend. VergréBerung 650mal. 
Abb. 4. Dasselbe Stadium wie in Abb. 3. Hinzelne Regenerationskrypte. Ei normale 
funktionstiichtige Darmepithelzellen, Ba Basalmembran, Bi bindegewebige Hille mit 
Muskelfasern, # Fettzellen, R, junge Regenerationszellen, R, altere Regenerationszellen. 
q VergréBerung 700mal. 


verweise im iibrigen auf Abb. 1—4. Bei starker Darmfillung ist das 
Epithel abgeflacht, und die bei leerem Darm wellenférmige Epithelober- 
flaiche ist mehr oder weniger verstrichen. Die Sekretproduktion ist beson- 
ders stark vor der Fiillung des Darms, wie das auch von anderen Insekten 
bekannt ist. Die Sekretabsonderung wird nicht erst durch das Futter 
ausgelést. Bei gefiilltem Darm scheint dagegen die Resorption zu tiber- 
wiegen. Eine besondere Resorptionszone konnte ich nicht feststellen. 
Das Epithel diirfte sich im gesamten Darm physiologisch gleich verhalten. 

Die Regenerationskrypten bieten keine Besonderheiten. Ihr Bau 
ist aus Abb. 3 und 4 ersichtlich. Die jiingsten Zellen liegen flach und 
schalenformig iibereinander. Sie richten sich im Verlaufe des Wachstums 
nach beiden Seiten auf, bis die urspriinglich parallel zur Basalmembran 
liegenden Zellen auf ihr senkrecht stehen und nun fiir verbrauchte Zellen 
in den Epithelverband einriicken kénnen. Dieser Ersatz ist unter normalen 
Bedingungen bei Larven und auch bei der Imago ein kontinuierlicher. 
Mitosen sind in den Regenerationskrypten zu jeder Zeit ohne Schwierig- 
keit nachzuweisen. Auf diese Verhaltnisse brauche ich nicht naher ein- 
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zugehen. Nicht selten findet man in den Epithelzellen groBe Vakuolen 
an der Zellbasis, also wnter dem Kern. Ich méchte annehmen, da diese 
Zellen erschépft sind und sich bereits im Zustande der Degeneration 
befinden. Im normalen Verlauf des kontinuierlichen Epithelersatzes, 
d. h. also auch wahrend der Funktion des Darms, werden die verbrauchten 
Zellen einzeln ins Darmlumen abgedrangt und, wie schon eben gesagt, 
durch junge Zellen ersetzt, die aus den Regenerationskrypten stammen. 

Eine peritrophische Membran habe ich bei den von mir untersuchten 
Termitenarten nicht nachweisen kénnen. Ich habe diesen Dingen aller- 
dings auch keine besondere Aufmerksamkeit geschenkt. Ich fand sie 
dagegen bei Calotermes, wo sie ja MonTALENTI (1930) naher beschrieben hat. 


b) Die Verdnderungen im Mitteldarm wahrend der Héutung. 


Nehmen wir an, wir sind vom Stadium einer Pranymphe ausgegangen, 
wie das bei den fiir die Abb. 1, 3 und 4 benutzten Praparaten der Fall ist. 
Mit. beginnender Hautung 
zur Nymphe bietet das 
Epithel ein voéllig anderes 
Aussehen. Das erste Sta- 
dium dieser Veranderung 
soll Abb. 5 veranschau- 
lichen. Die Epithelober- 
flache bildet keine einheit- 
liche Linie mehr, sondern 
ist von einzelnen Liicken 
durchsetzt. Die Zellen 


Abb. 5. Ersatzgeschlechtstierlarve mit 13 Antennen- selbst befinden sich im 


gliedern. Beginnende Degeneration des Darmepithels. | = 
Im, Vergleich zu Abb. 3 ist deutlich, daB die Regene- Zustand beginnender De 
rationszellen sich nicht mehr aufrichten, sondern generation. Sie sind von 
parallel zur Basalmembran emporgeschoben werden. if ss 

Basalmembran und Bindegewebe ragen zwischen die groBen Vakuolen erfillt, 


Krypten. Vergré8erung 650mal. die vor allem wieder an 

der Zellbasis unter dem 

Kern liegen, und das Plasma ist auf einen schmalen Saum zusammen- 

gedrangt. Der Stabchensaum ist stellenweise jedoch noch deutlich er- 

kennbar. Die Vakuolen sind zum Teil mit gréberen Klumpen und Granulas 

erfillt. Ihr Inhalt befindet sich ebenfalls im Zustand des Unterganges. 

Das, was man im funktionstiichtigen Epithel nur auf einzelne abgenutzte 

Zellen beschrankt findet, erstreckt sich hier auf das Epithel in seiner 
Gesamtheit; es beginnt abzusterben. 

Die Regenerationskrypten sind in ihren jiingsten Zellen noch unver- 
andert. Die etwas alteren Zellen jedoch, die als nachste fiir den Ersatz 
in Betracht kommen, bieten ein neues Bild. Die vorher gedrungenen 
Zellen werden langgestreckt. Der vorher rund-ovale Kern ist platt und 
langlich bzw. linsenformig geworden. Das anfanglich deutlich ausge- 
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_pragte Kernkérperchen verschwindet, und das Chromatin ist in einzelnen 
-rundlichen Brocken gleichmaRig im Kern verteilt. War das Plasma 
-vorher dunkel gefarbt, so wird es jetzt heller 
und beschrankt sich auf einen schmalen Saum, 
-der zu beiden Seiten des Kernes spindelférmig 
_ausgezogen ist. Mit dieser morphologischen Um- 
-wandlung der einzelnen Zellen verbindet sich 


5 a 


Abb. 6. Abb. 7. 


Abb. 6. Nymphe. Mitteldarmepithel in Degeneration. Man sieht die von den einzelnen 
Krypten ausgehenden Zellst6Be, die sich spaiter zur Hiillschicht vereinigen. Im Bilde 
rechts ist ein Teil des eingestiilpten Vorderdarms zu sehen. Vergré8erung 200mal. 
Abb. 7. Dasselbe Stadium wie Abb. 6. Hinzelne Regenerationskrypte bei stirkerer Ver- 

groBerung. Man sieht, wie die Regenerationszellen noch in Verbindung mit der Basal- 
-membran stehen und dieselbe zwischen die Krypten hochziehen. H Anlage der Hiillschicht. 

E Degenerierendes Epithel. Alles tibrige wie in Abb. 4. 


eine auffallige topographische des ganzen 
Gewebesystems. Die Regenerationszellen 
-richten sich nicht mehr auf wie im nor- 
-malen Epithel, sondern bleiben in ihrer 
urspriinglichen horizontalen Lage. Sie 


Abb. 9. 


chnitt aus dem Mitteldarmepithel. Ausbildung der Hiillschicht. 
the sees ae estee) dic Hercuntt der Zellen in der Hiillschicht aus den 
einzelnen Regenerationskrypten. VergréB8erung 650mal. : 
Abb. 9. Nymphe. Einzelne Regenerationskry pte mit vollentwickelter Hiullschicht (1). ae 
Vergleich mit einer Ringmuskelschicht ist hier sehr naheliegend. Bezeichnungen un 
alles tibrige wie in Abb. 4 und 7. 
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werden von den nachdrangenden jungen Zellen parallel zur Basalmem- 
bran emporgeschoben. 

Das nachste Stadium stellt Abb. 6, 7 und 8 dar. Die Degeneration des 
Epithels hat weitere Fortschritte gemacht. Intakte Zellen sind nicht 


“4 


mehr vorhanden. Die 
Zahl der Vakuolen hat 
zugenommen, und ihr 
Inhalt nimmt eine gelb- 
braunliche Farbe an, die 
sich im weiteren Verlauf 
derAuflésung verstarkt. 


; ies nm SchlieBlich leuchten aus 

im ¢ eae gf der Gesamtheit des ab- 

ae %,_' gestorbenen Epithels 

ae 2 a2 z zahlreiche gelbe Trop- 

Se ced ee es om “%e fen hervor, die dem Ge- 


bilde mit Recht den 
Namen eines. ,,gelben 
Koérpers“1+ geben k6on- 
nen. Die unter dem ab- 
gestorbenen Epithel liegende Schicht der platten Regenerationszellen 
hat sich verstarkt. Man sieht gerade in Abb. 6 und 8 sehr deutlich, wie 
jede Krypte einen Sto8 dieser jetzt dachziegelartig iibereinanderliegenden 
und ineinandergreifenden Zellen vor sich herschiebt. Zellgrenzen sind 
nicht zu erkennen. Auch 
die jingsten Regenera- 
tionszellen haben sich ver- 
andert, indem sie mehrund 
mehr in Form und Farb- 
barkeit den platten Zellen 
gleichen, die unter dem 


Abb. 10. Dasselbe Stadium wie Abb. 9. Ausschnitt aus 
dem Epithel an anderer Stelle. Das alte Hpithel ist in 
voller Degeneration. In der Hiillschicht treten die ersten 
Spalten auf. VergréBerung 650mal. 


* — 

a 4 yi 
SR. raid 

ew 


yeah 2S absterbenden Epithel lie- 
“2a gen. Die Kerne werden 
pi ex : ea langlich, das Plasma wird 


Abb. 11. Nymphe, Die Ablésung des alten Epithels 
mit Hiillschicht vom jungen Epithel hat sich vollzogen, 
VergréBerung 200mal. 


hell und beschrankt sich 
auf einen dimnen, nach 
den Seiten fadig ausgezo- 
genen Streifen. 


Hier schlieB8t sich das Stadium von Abb. 9 und 10 an. Ks stellt inso- 


fern eine Weiterentwicklung dar, als die unter dem alten Epithel liegende 
mehrreihige Zellschicht kaum mehr ihre Herkunft erkennen laRt. Die auf. 
dem vorigen Stadium (Abb. 6 und 8) noch getrennten ZellstéBe der ein- 


* Diesen Namen trigt bei holometabolen Insekten das wihrend der Metamor- 
phose degenerierende Larvenepithel. 
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zelnen Krypten haben sich zu einem einheitlichen, liickenlosen Verband 
geschlossen, der mantelférmig nach Art eines mehrschichtigen Platten- 
epithels das alte Epithel umgibt. Wii®te man nichts tiber die Herkunft 
dieser Zellen, so wiirde man sie ohne weiteres fiir eine besondere Art von 


- Hiill- oder Bindegewebszellen 
halten, und deutlich erkenn- 
_ bare Faserziige in den Zellen, 
die in der Langsrichtung zum 
~Darm verlaufen, verstarken 
diesen Eindruck. Ja, man 
findet Stadien, wo diese 
Schicht eine tauschende Ahn- 
lichkeit mit einer Langsmus- 
kellage hat. Es ist nicht gut 
moglich, die Zellen auf diesem 
Stadium als pathologisch zu 
bezeichnen und sie etwa nur 
als ,,Abortivzellen‘’ aufzu- 
- fassen. Das durchaus normale 
- Kernbild mu8B einen solchen 


Abb. 12. Dasselbe Stadium wie in Abb. 11. Aus- 
schnitt aus dem Epithel bei starkerer VergréBe- 
rung. Die Hiillschicht hangt noch mit einigen 
Fasern an den Zellen des jungen Epithels. 
VergréBerung 650mal. 


- Schlu8 schon zuriickweisen. Trotzdem sind diese Zellen auch nicht mit 
den Epithelzellen zu vergleichen, deren Funktion ihnen urspriinglich zu- 


gedacht war. Man kann hier 
vielleicht von einem Funk- 
tionswechsel der Zellen spre- 
chen. Die jungen Regenera- 
tionszellen in den Krypten 
sind als wahre Embryonalzel- 
len anzusehen, die die Fahig- 
keit haben, sich nicht nur in 
_sezernierende und _ resorbie- 
rende Darmzellen, sondern 
auch in Zellen vollig anderer 
- Natur und vermutlich auch 
anderer Funktion umzuwan- 
deln. 

Uber das degenerierende 
Darmepithel ist nicht mehr 
viel zu sagen. Es beginnen 
sich allmahlich einzelne Ge- 


aie 

Abb. 13. Ersatzgeschlechtstier nach der letzten 

Hautung mit beginnender Auspigmentierung. Quer- 

schnitt durch den Mitteldarm. Das junge Hpithel 

ist entwickelt. Im Darmlumen findet sich das 
alte Epithel. VergréBerung 320mal. 


ae 


websfetzen aus dem Epithel herauszulésen und in das Darmlumen zu 
wandern. Stets ist jedoch noch irgendein geweblicher Verband zwischen 
diesen Zellen gewahrt, und das urspriingliche Darmlumen ist selbst auf 
dem letzten Stadium der Degeneration noch erhalten. Die Degeneration 


Z. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 30. 
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im iibrigen den gleichen GesetzmaBigkeiten, wie sie schon genug- 
a ie ees Shella und bei anderen Objekten beschrieben sind, und 
bietet beziiglich Kern- und ae ee giisaes pee Neues. 

i — i altnisse rec eutlich erkennen. 
Die Abb. 10—14 lassen die Verha PURER 
schriebenen Stadien steht 
das alte Epithel immer 
noch in Verbindung mit 
den Regenerationskryp- 
ten, und zwar durch Ver- 
mittlung der aus umge- 
wandelten Regenera- 
tionszellen entstandenen 
»Hiillschicht*‘, wie ich 
diese Schicht der Ein- 
fachheit halber im folgen- 
den nennen méchte. Es 


Abb. 14. Arbeiter nach der letzten Haéutung. Das abge- mu nun also irgendwo 
stoBene und degenerierende Epithel mit Hiillschicht im die Verbi ndung eset 


Darmlumen. VergréBerung 200mal. Layer Epithel and Ee 
generationskrypten gelést werden. Dies geschieht am Grunde der Hiill- 
schicht. Wie sich bereits auf Abb.10 erkennen laBt, erhalten die jungen 
Regenerationszellen allmahlich einen anderen Charakter. Sie verlieren 
die Spindelform, runden sich ab, Plasma und Kern bekommen schlieb- 
lich wieder das Aussehen, das 
sle in einem normalen, funktions- 
tiichtigen Epithel bieten. Mit 
dieser morphogenetischen Diffe- 
renzierung verbindet sich die 
Tendenz,eine andere Wachstums- 
richtung oder doch wenigstens 
eine andere Lagerung einzuneh- 
men. Die Zellen schieben sich 
nicht mehr parallel zur Basal- 


Abb. 15. Gefliigeltes Geschlechtstier, unmittel- membran nach mnen, sondern 
bar nach dem Schliipfen, noch nicht auspig- beginnen, sich aufzurichten und 
mentiert. Die Reste des degenerierten Mittel- fd B l b et 
darmepithels im Hnddarm, umgeben von einer au er asalmembran wieder 
Gallertschicht. VergréBerung 200mal. senkrecht zu stehen. Sie sind 
bestimmt, das neue Epithel zu 
bilden. Gleichzeitig zerreiBt die Verbindung mit der Hiillschicht. Am 
Grunde der Hiillschicht treten iiber den Krypten parallel zum Darm 
Spalten auf, die allmahlich das alte Epithel bzw. den gelben Korper 
mitsamt der Hiillschicht von den Krypten abheben. Abb. 10—12 kann 


den Vorgang besser als eine eingehende Beschreibung erlautern. 
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Die Weiterfiihrung dieses Prozesses ist ohne weiteres verstandlich. 
Ich verweise auf Abb. 13 und 14. Die Trennung zwischen altem Epithel 
und Hiillschicht vom neuen Epithel ist vollstandig geworden. Vereinzelte 
'Fasern deuten noch auf den friitheren Zusammenhang. Das neve Epithel 
hat sich zu einer einheitlichen Schicht entwickelt, und der Darm bietet 
-somit, abgesehen vom gelben Korper, das gleiche Aussehen wie zu Beginn 
des Regenerationsprozesses. Der gelbe Kérper halt sich noch unter wei- 
terem Zerfall, an dem das verdauende Sekret des jungen Epithels beteiligt 
sein mag, im Mitteldarm, um dann unter ZerreiBung in den Enddarm 
tberzutreten, wo man ihn in vielen Fallen noch ohne Schwierigkeit nach- 
weisen kann (Abb. 15). Die letzten Reste diirften mit dem Kot den 
Korper verlassen. Der Auflésung fallt auch die den gelben Kérper um- 
gebende Hiillschicht anheim. Ihre Kerne lassen sich allerdings noch ziem- 
lich lange in wenig verdéndertem Zustand auffinden. In manchen Fallen 
ist der gelbe K6rper von einer gallertartigen Hiille wechselnder Starke 
umgeben, die wohl als das Sekret der jungen Epithelzellen aufzufassen 
ist (s. Abb. 14 und 15). 


Soweit der Vorgang selbst, iiber dessen zeitlichen Ablauf ich nur zu 
sagen vermag, da er mit dem HautungsprozeB zusammenfallt. Ent- 
‘sprechende oder ahnliche Vorgainge finden an den iibrigen Teilen des 
Darmitraktus nicht statt. 


IV. Das Vorkommen der Epithelerneuerung. 


a) Innerhalb derselben Termatenart. 


Wo und wann findet nun die Epithelerneuerung statt? Hatte ich 
urspriinglich geglaubt, diese Umbildung des Mitteldarmepithels mit 
dem Problem der Kastendifferenzierung in Verbindung bringen zu k6nnen, 
so brachten mich eingehende systematische Untersuchungen davon ab. 
Denn erstens findet die Epithelerneuerung bei jeder Hautung statt, 
und zweitens haben sie alle Geschlechter und Kasten, Geschlechtstiere, 
Ersatzgeschlechtstiere, Arbeiter und Soldaten. Bei jiingeren Larven ist 
der Vorgang entsprechend der geringeren GroBe und Entwicklung aller 
Organe weniger deutlich ausgepragt und in seinem Ablauf daher nicht so 
gut zu verfolgen. Bei der letzten Hautung zum fertigen Arbeiter und 
Soldaten lassen sich aber Bilder finden, die sich kaum von den im vorigen 
bei Geschlechtstieren geschilderten unterscheiden (vgl. Abb. 14). Bei 
jiingeren Stadien ist im allgemeinen das abgehobene Hpithel dinner, 
zellarmer, hat weniger Vakuolen, zeigt darum auch nicht eine so aus- 
gesprochene gelbe Farbe, und vor allem ist die Hiillschicht weniger dick 
und besteht oft nur aus einer einzigen Zellreihe. Als Beispiel méchte ich 
Abb. 16 anfiihren, die die Verhaltnisse bei einer jungen Arbeiterlarve 


zeigt. 
£ is 
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b) Bei anderen Arten. 


1. Eutermes amboinensis. 

Diese Epithelerneuerung ist nicht nur auf die eben geschilderte Art 
Microcerotermes amboinensis beschrankt. Eine ebenfalls auf Amboina 
recht haufige Kartonnestter- 
mite, Hutermes amboinensis, die 
systematisch ja weit genug von 
Microcerotermes entfernt ist, aber 
in der Lebensweise groBe Ahn- 
lichkeit mit dieser Art hat, bietet 
genau die gleichen Verhaltnisse. 
Abb. 17 mag dafiir zum Beweis” 
dienen. Der Vorgang verlauft 
hier in geradezu schematischer 
Ubereinstimmung mit Micro- 
cerotermes. Das deutet schon 
darauf hin, daf diese Regene- 

rationsprozesse allgemeinen bio- 
Abb. 16. Arbeiterlarve. Das degenerierende 


i ; tzmaBigkeiten 
Mitteldarmepithel lést sich vom jungen Epithel. logischen Gese 8 


Die Hiillschicht ist nur schwach entwickelt. folgen. 
VergréBerung 200mal. 


2. Macrotermes gilvus. 


Von besonderem Interesse mute der Vergleich mit Termiten sein, 
die eine andere Lebensweise besitzen. Macrotermes gilvus, eine pilz- 
zuchtende Termite, die ich auf den Philippinen sammelte, bot sich als 
willkommenes Objekt. 
Abb. 18 gibt einen Lings- 
schnitt durch den Mittel- 
darm einer Arbeiterlarve 
dieser Art wahrend der 
Hautung wieder. Man 
sieht, daB auch hier die 
Regenerationsvorgange 
ganz abhnlich verlaufen 


Abb. 17. Hutermes amboinensis, Nymphe. Das degenerie- wie bei M icrocerotermes 

rende Mitteldarmepithel mit stark entwickelter 
Hillschicht im Darmlumen. VergréR8erung 200mal. und Hutermes. Nur 
kommt es nicht zur Aus- 


bildung einer so ausgesprochenen Hiillschicht. Nur wenige Regenera- 
tionszellen werden zwischen altes und neues Epithel gedrangt und bilden 
hier eine diinne, von wenigen Zellkernen durchsetzte bindegewebige 
Lage. Zelle und Kern nehmen auch hier die langliche platte Form an 
und liegen parallel zur Basalmembran. Das alte Epithel verliert sehr bald 
den Zusammenhang mit dem neuen. Gleichzeitig geht die Degeneration 
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_viel schneller vor sich; es ist gut denkbar, daB die Aufloésung rascher und 
intensiver vonstatten gehen kann, weil die diinne Hiillschicht den Ver- 
_dauungssekreten des neuen Epithels leichteren Zugang gewahrt. So besteht 
denn der gelbe Kérper auf einem spaten Degenerationsstadium, in dem 
er sich noch im Mitteldarm befindet, aus einem groben, von wuchernden 
Hiillzellen gebildeten Maschenwerk, in dessen Mitte sich nur noch spar- 
liche, wenig farbbare Reste des alten Epithels finden. 


3. Glyptotermes luteus. 


SchlieBlich sei noch eine primitive holzfressende Termite, die mit 
Protozoen in Symbiose lebt, Glyptotermes luteus, ebenfalls von Amboina 
stammend, erwahnt. (Die im 
vorigen angefiihrten Termi- 
tenarten besitzen keine Proto- 
zoen in der Enddarmampulle). 
Auch bei dieser Art wird mit 
der Hautung das Mitteldarm- 

-epithelerneuert. Doch kommt 
es nicht mehr zur Ausbildung 
einer Hiillschicht, sondern die 
‘ellen lésen sich mehr oder 
weniger einzeln vom jungen 
Epithel ab. Dieser Vorgang 
ist mehr mit einer Abschup- 
pung als einer vollstandigen ~=% * «= °* 


Ablosung des Epithels ZU Abb. 18. Macrotermes gilvus, Soldat nach der letzten 


j i Hautung; noch nicht auspigmentiert. Das degene- 
vergleichen, und er erinnert rierende Mitteldarmepithel ist deutlich erkennbar. 


an den Ersatz einzelner Zellen, Hine Hiillschicht ist kaum entwickelt. Der Darm 
* . : * iich ist von einer Ring- und Liaingsmuskelschicht um- 
wie er sich im funktionstiich- kleidet. VergréBerung 200mal. 


tigen Epithel findet. Nur ist 
hier der Ersatz zeitlich zusammengedrangt und betrifft alle Zellen. Der 


gelbe Koérper findet sich entsprechend in einzelnen lockeren Fetzen im 
Mitteldarm, 1iBt keine epitheliale Anordnung und kein Lumen mehr 
erkennen. 
Bei Prorhinotermes rugifer, ebenfalls einer holzfressenden Termite 
mit Protozoenfauna, desgleichen bei Neotermes ovatus konnte ich tiber 
die Epithelerneuerung keinen AufschluB gewinnen, weil mir Kelas Hau- 
tungsstadien zur Verfiigung standen. Merkwiirdig ist, da CLEVELAND 
(1934), der im Zusammenhang mit der Bedeutung der Darmprotozoen 
fiir die Termiten doch auch zahlreiche Hautungsstadien von Reticulitermes 
untersucht hat, nichts von den Verdnderungen im Mitteldarm berichtet. 
Trotzdem ist der SchluB wohl zulassig, daB die AbstoBung und Erneuerung 
des Mitteldarmepithels wahrend der Hautung bei den Termiten eine 


allgemein. verbreitete Erscheinung ist. 
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VY. Welche Krifte sind bei der Epithelerneuerung im Spiel? 
a) Mechanische Krafte. 


Wie sind nun diese Vorginge zu deuten ? Dabei kann es sich natiirlich 
nur um einen Erklarungsversuch handeln. Zunadchst der Mechanismus 
der Epithelerneuerung. Ich halte mich dabei an das mir aus eigener An- 
schauung am besten bekannte Beispiel von Microcerotermes. 


Eine Erklarung verlangt hier vor allem die Ausbildung der Hiillschicht 
und das Abheben des alten Epithels mit Hiillschicht vom jungen Epithel. 
Die Ausbildung der Hiillschicht besteht ja darin, daB die sich normaler- 
weise aufrichtenden Regenerationszellen in eine horizontale Lage kommen 
und so serienweise nach Art eines Plattenepithels dem alten Epithel an- 
gedriickt werden. Hier wird sicher der rein mechanische Widerstand 
des alten Epithels eine Rolle spielen. Die Zellen kénnen sich nicht mehr 
aufrichten, weil das alte, absterbende Epithel sie daran hindert. Voraus- 
setzung dafiir ist, daB vom Grunde der Regenerationskrypten ein Nach- 
schub von jungem Zellmaterial erfolgt. Das ist auch tatsachlich der Fall. 
Wahrend des ganzen Erneuerungsvorganges findet man in den Krypten 
Mitosen, zwar nicht mehr als zu anderer Zeit, jedenfalls hort aber die 
Zellvermehrung, die naturgemaB auch mit emem Wachstum der Zellen 
verkniipft ist, wahrend der Regenerationsphase nicht auf. Die altesten 
Regenerationszellen legen so gewissermafen unter einem doppelten 
Druck, der ihre Form und Lagerung bedingen kénnte. 


Schwieriger ist die Ablésung der Hiillschicht mit dem alten Epithel 
zu deuten. Wo ahnliche Vorgainge bei anderen Insekten beschrieben 
sind, werden fiir die Ablésung des Epithels vor allem Kontraktionen 
der Darmmuskulatur verantwortlich gemacht. Aus dem histologischen 
Bild ist bei Microcerotermes eine Beteiligung der Darmmuskulatur nicht fest- 
stellbar. Ist doch die Muskulatur am Mitteldarm so schwach entwickelt, 
daB sich regelmaiBige Faserziige gar nicht erkennen lassen. DaB Teile 
des Darmfaserblattes mit Muskulatur zwischen die Krypten eindringen, 
diirfte einen anderen Grund haben. Das Epithel mitsamt den Krypten- 
zellen lagert ja auf einer Basalmembran und ist mit ihr ziemlich fest ver- 
bunden. Auch die jiingsten Regenerationszellen lassen am Grunde diese 
Basalmembran erkennen. Werden die alteren Regenerationszellen als 
Hiillzellen emporgeschoben, so behalten sie noch langere Zeit die Ver- 
bindung mit der Basalmembran bei. Einerseits werden die Zellen dadurch 
je nach Lagerung nach der einen oder anderen Seite heruntergezogen, 
so daB sie einen nach unten offenen Bogen bilden (s. Abb. 7), andererseits 
wird das Darmfaserblatt, das mit der Basalmembran gleichfalls innig 
verbunden ist, passiv zwischen die Krypten hochgezogen. Hierdurch 
entsteht der Kindruck, als wire das Darmfaserblatt zwischen die Krypten 
eingedrungen. Nun mu diese Verbindung ja unbedingt einmal reifen, 
da das Darmfaserblatt mit der Basalmembran nur bis zu einem gewissen 
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Grade gespannt werden kann. Dies wiirde der Augenblick sein, wo sich 
das alte Epithel mit Hiillschicht vom neuen Epithel lést. 

Kine solche Erklarung befriedigt jedoch nicht ganz. Einmal hat sich 
ja die innerste Lage der Hiillschicht schon vorher von der Basalmembran 
gelost, ohne daB es zu einer vollkommenen Loslésung von den Krypten ge- 
kommen ware, weiterhin entstehen die Spaltraume nicht allein am Grunde 
der Hiillschicht, sondern auch in Zwischenlagen (s. Abb. 10). SchlieBlich 
ist theoretisch bei weiterem Nachschub von Regenerationszellen nur ein 
Dickerwerden der Hiillschicht zu erwarten. Denkbar ware noch, daB die 
Hiillschicht selber aus kontraktilen Elementen besteht, die den Mechanis- 
mus der Loslésung dann ohne weiteres verstindlich machen wiirden. 


lelelel 


a b (eo d e 


Abb. 19. Schema zur Deutung der mechanischen Vorgange bei der Epithelregeneration. 
Es sind jeweils 2 Regenerationskrypten mit dariiberliegendem Epithel schematisie1t. 
a Normales Epithel. Die Regenerationszellen richten sich auf und riicken fiir verbrauchte 
Zellen ins Epithel. b Beginnende Degeneration des alten Epithels. Die Regenerationszellen 
richten sich nicht mehr auf, sondern liegen parallel zur Basalmembran. Sie schieben das 
degenerierende Epithel vor sich her. c Die Regenerationszellen schlieBen sich zur Hiill- 
schicht zusammen. d Die Hiillschicht ist ausgebildet. Die Regenerationszellen beginnen, 
sich wieder aufzurichten. Die Ablésung des alten Epithels mit Hiillschicht vom neuen 
Epithel setzt ein. e Die Ablésung des alten Epithels mit Hiillschicht hat sich vollzogen. 
Das neue Epithel ist entwickelt. ‘ 


In der Tat sehen die Zellen ja Muskelzellen sehr ahnlich. Bei Macro- 
termes gilvus, wo die Hiillschicht kaum entwickelt ist, existiert eine gut 
ausgebildete Darmmuskulatur, die also den Mechanismus der AbstoBung 
auslésen kénnte. 

Mit der eigentlichen Epithelablosung ist gleichzeitig die Ausbildung 
des neuen Epithels verkniipft. Die Regenerationszellen werden nicht mehr 
parallel zu ihrer Lingsachse nach oben geschoben, sondern sie richten 
sich wieder auf. Zweifellos wird auch dieser Vorgang den Ablésungs- 
proze8 unterstiitzen. Die Hiillschicht wird nach oben gedriickt und 
andererseits durch die Basalmembran wieder nach unten gezogen. Beide 
Faktoren wirken in entgegengesetzter Richtung im Sinne einer Trennung 
von altem und neuem Epithel. Den ganzen Mechanismus der Epithel- 
abstoBung, wie-er sich auf Grund dieser Uberlegungen ergeben wiirde, 
mag das Schema in Abb. 19 erlautern. ; 

Mit Recht kann man einwenden, daB das Aufrichten des jungen Epithels 
damit nicht erklart ist. Haben wir doch die Entstehung der Hiillschicht 
dadurch zu deuten versucht, daB das alte Epithel ein Aufrichten der 
Regenerationszellen verhindert und damit die Hiillschicht gewissermaBen 
passiv entstehen liBt. Die gleichen Bedingungen finden sich aber noch 
vor, wenn das junge Epithel sich aufzurichten beginnt. Anstatt des alten 
Epithels wirkt nun die Hiillschicht als Widerstand. Denn man kann 
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sich nicht recht vorstellen, daB die Hiillschicht nachgiebiger sem soll als 
das alte Epithel. Diese Schwierigkeiten deuten schon darauf hin, daB die 
EpithelabstoBung und -erneuerung nicht allein mechanisch erklart werden 
kann, sondern da& physiologische Vorginge, d.h. also biologische hier 
mit in Rechnung gesetzt werden mussen. 


b) Biologisch-physiologische Krafte. 

Es ist ja nicht so, da8 ein einheitliches Zellmaterial durch mechanische 
Bewegungen rein passiv verschoben wird, sondern die Regenerations- 
zellen selbst folgen eigenen Wachstumsgesetzen, und die strukturellen 
Umgestaltungen, die die Regenerationszellen erfahren, lassen auf tiefer 
gehende physiologische Unterschiede schlieBen. Die Hiillschicht setzt sich 
nicht einfach aus plattgedriickten Regenerationszellen zusammen, sondern, 
wie ich auf S. 652/655 naher ausgefiihrt habe und wie es auch aus den 
Abbildungen hervorgeht, ist in den Hiillzellen ein ganz neuer Zelltyp 
entstanden, der sich in Form und Zusammensetzung von Kern und Cyto- 
plasma grundsitzlich von Epithel- und Regenerationszellen unterscheidet. 
Dieser Zelltyp wird solange gebildet, wie die inneren physiologischen Ab- 
laufe es erfordern. Da8 die Bildung der Hiillschicht an solche Ablaufe 
gebunden ist, ersieht man auch aus ihrer wechselnden Ausdehnung. Eine 
einzige Zellage kann gentigen; mitunter ist die Zellage aber 4—6fach. 
Mit inneren physiologischen Bedingungen mu dann auch die besondere 
Wachstumstendenz der Zellen bei Entstehen der Hiillschicht zusammen- 
hangen, d. h. die Erscheinung, daB die Zellen sich nicht mehr aufrichten. 
Der Widerstand des alten Epithels diirfte dann nur sekundarer Natur sein. 
Sobald sich die physiologischen Bedingungen andern, andert sich auch die 
Struktur der Zellen und ihre Wachstumsrichtung. Das ist der Augenblick, 
wo sich die Regenerationszellen wieder zum neuen Epithel aufrichten. 
Ein durchaus unhomogenes Zellmaterial steht sich gegeniiber: Hiillzellen, 
die aus Regenerationszellen entstanden sind, und Regenerationszellen, 
die zu normalen Epithelzellen werden sollen. Diese Unterschiede der 
inneren Spannung kénnen das Auftreten von Spaltraumen bewirken und 
damit den AblésungsprozeB einleiten. 


c) Die Bedeutung der ,,Hiillschicht‘. 


Hier ist vielleicht der Ort, iiber die Bedeutung der Hiillschicht einige 
Vermutungen zu aufern. Wenn sie durch aktiven Druck oder gar durch 
Kontraktion das alte Epithel abhebt, so ware ihre Bedeutung ohne 
weiteres klar. Doch miissen wir den Beweis dafiir vorerst schuldig 
bleiben. Die verschieden starke Entwicklung der Hiillschicht mu8 zu 
denken geben. Die geringe Ausdehnung der Schicht bei Macrotermes 
gilvus kénnte man dahin deuten, da bei dieser Art die Darmmuskulatur 
sehr stark entwickelt ist und sich darum die Hiillschicht als unnotig 
erweist. Vielleicht sorgen die Hiillzellen auch nur dafiir, da& das alte 
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-Epithel wirklich in seiner Gesamtheit abgehoben wird und das junge 
-Epithel nicht mit irgendwelchen degenerierenden Resten in Bertthrung 
kommt. DaB das alte Epithel gegen eine vorzeitige Auflésung geschiitzt 
wird, bis das neue Epithel zu sezernieren beginnt und damit den ,,gelben 
Korper* zu verdauen vermag, kénnte auch in Erwigung gezogen werden. 
Damit wiirde ganz gut iibereinstimmen, daB eine solche Hiillschicht vor 
allem bei den omnivoren Termiten ausgebildet wird, die auch wirklich 
die Fahigkeit haben, tierisches Eiwei8 zu verdauen, wahrend die reinen 
Pflanzenfresser (Macrotermes, Glyptotermes) die Schicht vermissen lassen. 
Ob die Termite den gelben Korper nun wirklich ,,braucht“‘, wird man 
_kaum beweisen k6nnen. Sicher ist jedenfalls, daB die Hiillschicht fiir den 
Endproze8 der Epithelerneuerung nicht unbedingt ndtig ist. Das zeigt 
ihre mangelhafte Ausbildung oder ihr Fehlen bei einigen Stadien und 
Arten. 


Wenn ich vorhin sagte, daB der ganze ProzeB der Epithelregeneration 
nicht allen mechanisch erklart werden kann, sondern vielleicht mit 
inneren Stoffwechsel- und Wachstumsvorgdngen im Termitenkérper zu- 
sammengebracht werden darf, so miissen solche Vorgainge auch nachweis- 
bar sein. Mit der Nahrungsaufnahme kann die Epithelerneuerung nicht 
direkt in Verbindung stehen, auch wenn sie nur bei leerem Darm erfolgt. 
Wohl lieBe sich die beginnende Degeneration des alten Epithels mit der 
fehlenden Nahrungsaufnahme erklaren, nicht aber die Bildung des neuen 
Epithels. Diese erfolgt ja, bevor das Tier wieder friBt. Es sei denn, sie 
ware nur eine Folgeerscheinung der Degeneration. In der Tat verlaufen 
aber gleichzeitig mit der Epithelumbildung tiefgreifende Stoffwechsel- 
und Wachstumsprozesse in den Tieren: die Hdutungsvorgdange. 


d) Epithelerneuerung und Hdutung. 


Nach meinem Eindruck sind die im Mitteldarm der Termiten zu beob- 
achtenden Erscheinungen nur in direktem Zusammenhang mit der Hdutung 
zu verstehen. Da diese Zusammenhange auBerordentlich eng sind, dafiir 
sprechen meine Praparate in iiberzeugender Weise. Jedes Stadium in 
der Regeneration des Mitteldarmepithels entspricht einem ganz bestummten 
Héutungsabschnitt!. Bevor ich an Hand dieser Verhaltnisse gewisser- 
maBen einen physiologischen Erklarungsversuch gebe, ist es notwendig, 
iiber die Hautung selbst einige Worte zu sagen. 

Hautung und Wachstum sind sicher auch bei den Termiten nicht voneinander 
zu trennen. Jedoch ist das Wachstum nicht der einzige Faktor, der den ungemein 


wichtigen und komplizierten Haiutungsablauf beherrscht. Ich méchte hier einen 
Gedankengang Tirscuaxs aufnehmen, der durch seine Experimente an Tineola 


1 Um den Umfang der Arbeit nicht unnétig auszudehnen, mu8 ich es mir ver- 
sagen, die den einzelnen Regenerationsphasen entsprechenden Photogramme des 
Hautungsverlaufs zu verdffentlichen. 
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biselliella in tiberzeugender Weise dargetan hat, da die Zahl der Hautungen nichts 
Konstantes ist, sondern in unwahrscheinlich groBen Intervallen je nach der Art der_ 
Fiitterung variieren kann, und daf es vor allem auch Hautung ohne Wachstum gibt. 
TrrscHak (1926) sieht daher in der Hautung u. a. einen ProzeB, der der Entfernung 
von Stoffwechselabbauprodukten dient, die fiir den Kérper giftig sind. Mit anderen 
Worten stellt die Hautung danach einen Exkretionsvorgang dar. Die ganze schwere 
Depression, der das Insekt in der Hautung unterliegt, die ,,kritische Zeit‘‘, wahrend 
der das Tier ohne Nahrungsaufnahme und bewegungslos verharrt, das ist mit einer 
Art Stoffwechselvergiftung gut in Einklang zu bringen. Diese Depression liegt ja 
bereits vor der eigentlichen Hautung. 


Ich wei8 sehr wohl, daB einer solchen Auffassung vom Wesen der Hautung 
Schwierigkeiten im Wege stehen. Sie bestehen vor allem darin, daB das fertige Insekt 
sich iiberhaupt nicht mehr hautet. Aber ich sagte ja schon, da der Entgiftungsvor- 
gang sicher nur einen Faktor im Kausalgeschehen der Hautung darstellt, und das 
héchstwahrscheinlich auch nicht einmal bei allen Tieren mit Hautung. Es kénnen 
da andere Entgiftungsvorginge in Betracht gezogen werden. AuBerdem ist der 
wachsende Organismus etwas ganz anderes als der fertige. Andererseits wissen wir 
von den Krebsen, da8 sie sich auch nach Erreichen der Geschlechtsreife hauten, zu 
einer Zeit also, wo das Wachstum nur noch von untergeordneter Bedeutung sein 
kann. Dasselbe ist von den Urinsekten bekannt, und das sind doch Tatsachen, 
die stark zugunsten der oben ausgesprochenen Ansicht ins Gewicht fallen. Bei 
Insekten mit sehr kurzer Lebensdauer ergeben sich ebenfalls keine Schwierigkeiten. 
Sie sind nur bei Insekten mit langer Lebensdauer vorhanden. 


Halten wir einmal daran fest, da8 die Hautung einen Entgiftungs- oder wenig- 
stens Entspannungsvorgang darstellen kann und betrachten wir unter diesem Ge- 
sichtspunkt die geschilderten Erscheinungen am Mitteldarm der Termiten. Ich 
weiB, daB die folgenden Gedankengange teilweise noch hypothetischen Charakter 
haben. Hs handelt sich fiir mich hier auch nicht darum, auf Grund meines Materials 
das Wesen der Hautung zu klaren, sondern allein darum, die nachgewiesenermafen 
sehr engen Beziehungen zwischen Epithelerneuerung und Hautung klarzulegen. 
Deshalb werden hierdurch auch nicht die interessanten neueren Feststellungen 
v. BuDDENBROCKs (1930/31) ttber die Beziehungen zwischen Hautung und innerer 
Sekretion beriihrt. Wenn die Versonschen Driisen bei den Schmetterlingsraupen 
als innersekretorisches Organ aufgefaBt werden, das den komplizierten Hautungs- 
ablauf reguliert, so ist das mit der oben vorgetragenen Anschauung gut in Einklang 
zu bringen. In diesem Fall ist nur zwischen Ursache (innere Spannung) und Wir- 
kung (Hautung) das innersekretorische Organ als Regulator fiir den koordinierten 
Ablauf der Hautung zwischengeschaltet. Fiir eine innersekretorische Funktion bei 
der Hautung derTermiten wiirden noch am ehesten die auf 8.665 erwihnten Zellen 
in Betracht kommen, die ich als Oenocyten angesprochen habe. 


Die Exkretstoffe (ich will der Einfachkeit halber von ,,Exkretstoffen 
sprechen; es kann sich durchaus auch um andere, durch das Wachstum 
bedingte innere Spannungszustiinde handeln, die durch die Hautung aus- 
geglichen werden miissen) haben im Korper der Larven einen Umfang 
erreicht, daB das Tier ,,nicht mehr weiter kann“. Es muB sich hauten. 
Die Nahrungsaufnahme wird eingestellt, der Darm entleert. Diese inneren 
Vorginge dufern sich an den empfindlichen und verganglichen Epithel- 
zellen des Mitteldarms deutlicher als in anderen Organen und Geweben: 
das Epithel wird unbrauchbar. Das Sekret kommt nicht mehr zur volligen 
Entwicklung und AbstoBung. Darauf la8t u. a. auch die Vakuolenbildung 


; 
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- schlieBen. In diesem Stadium, das ich in Abb. 5—8 dargestellt habe, 


ist vom eigentlichen HautungsprozeB noch nicht viel zu merken. Ent- 


_ sprechend der inneren Stoffwechselstérung kénnen die Regenerations- 
_ zellen nun auch nicht mehr ihre alte Lage einnehmen und ihre eigentliche 
_ Bestimmung erfiillen. Sie unterliegen einer inneren Umwandlung, die 
_ sich im veraénderten Aussehen von Kern und Cytoplasma widerspiegelt, 


und sie werden so im Zusammenhang mit dem mechanischen Druck 
zu den Zellen der Hiillschicht, wie sie in Abb. 9 und 10 wiedergegeben sind. 
Auf diesem Stadium wird nun auch die eigentliche Hautung offenbar. 
Das alte Chitin beginnt, sich abzuheben, und unter das Chitin wird die 
Exuvialflissigkeit abgeschieden. Wie die Exuvialfliissigkeit ausgeschieden 
wird, kann ich nicht sicher entscheiden. Besondere Driisen sind dafiir 
nicht vorhanden. Da sich jedoch unter der Epidermis in vielen Fallen 
eine Fliissigkeit der gleichen Zusammensetzung (nach dem Bild im histo- 
logischen Praparat) findet, wie sie die Exuvialfliissigkeit darstellt, so 
méchte ich annehmen, daf sie in einfacher Diffusion durch die Epidermis 
abgeschieden wird. Vielleicht sind die Epidermiszellen selbst an der 
Abscheidung beteiligt. Eine besondere Rolle spielen dabei sicher die 
Oenocyten. Diese grofen runden Zellen mit feingranuliertem dunklem 
Cytoplasma treten gerade bei der Hautung (und oft nur bei der Hautung) 
besonders deutlich hervor, lagern meist direkt unter dem alten Chitin 
im Verband der Epithelzellen oder sonst unmittelbar unter der Epidermis. 
Sie gehen im Verlauf der Hautung und vor Abstreifen der alten Haut 
zugrunde oder unterliegen wenigstens einer starken. Umwandlung. Sie 
sind gleich nach der Hautung, d.h. nach Bildung des neuen Chitins, 
nicht mehr sicher nachzuweisen. Entweder haben sie bei der Hautung 
exkretorische Funktionen zu erfiillen und scheiden ihren Inhalt durch 
Diffusion in die Exuvialfliissigkeit ab (eine exkretorische Funktion der 
Oenocyten wird ja auch von anderen Autoren angenommen), oder sie 
sind am Aufbau des neuen Chitins beteiligt, oder sie regulieren den ganzen 
Hautungsablauf. Ich méchte es nun dahingestellt sein lassen, ob der 
eigentliche Entspannungsvorgang sich in der Abscheidung der Hautungs- 
fliissigkeit oder aber in der Bildung des neuen Chitins aufert. Ich erinnere 
aber an die Untersuchungen von PLorniKow (1904), der in der Exuvial- 
fliissigkeit u.a. die gleichen Kristalle nachgewiesen hat, wie man sie in 
den Maxpicuischen Schlauchen findet. 

Kehren wir wieder zum Mitteldarmepithel zuriick. Die Bildung von 
Hiillzellen wird solange anhalten, solange die innere Depression oder 
Stoffwechselstérung des Tieres noch nicht tiberwunden ist. Das wird 
individuell verschieden sein. In der Tat sehen wir, da die Hiillschicht 
wechselnde Starke erreichen kann, und sehr gut pat dazu, daB die Hiill- 
schicht bei jiingeren Stadien, bei denen die Hautung sicher schneller und 
leichter verlauft, nur schwach entwickelt ist. Bei Microcerotermes nimmt 
die Dicke der Schicht mit steigendem Alter zu. Ist aber die innere Depres- 
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sion durch den Hautungsablauf iiberwunden, so wachst die Hiillschicht 
nicht weiter, die Regenerationszellen unterliegen einer inneren Meta- 
morphose, und damit lést sich der Zusammenhang zwischen Hillschicht 
und darunterliegendem, noch unentwickeltem Epithel. Dieses Stadium 
ist in Abb. 11/12 dargestellt. Betrachten wir in diesem Augenblick die 
Hautungsphase, so ist nun bereits die Abscheidung des neuen Chitins mehr 
oder weniger vollstandig erfolgt. Der ,,kritische Punkt“ ist damit fiir das 
Tier iiberwunden, obwohl die alte Chitinhiille noch nicht abgestreift ist. 
Das eigentliche Abstreifen scheint von sekundarer Bedeutung zu sein, 
wie ja auch aus den Untersuchungen ErpManns (1924) hervorgeht, daB 
dieser Vorgang eigenen und besonderen Reizleitungen folgt. 


Wie ich schon vorhin sagte, unterliegt die Dicke der Hiillschicht indivi- 
duellen Schwankungen. So kann sich bereits das junge Epithel zu einer 
Zeit entwickeln, wo die Hiillschicht erst wenige Zellagen dick und die 
Degeneration des alten Epithels noch nicht sehr weit gediehen ist, ja 
sogar noch intakte Kerne im alten Epithel erkennbar sind. In diesem 
Fall liegt das neue Epithel der Hiillschicht unmittelbar an, ohne dai es 
zur Ausbildung besonderer Spaltraume kame. Trotzdem ist der geweb- 
liche Verband zwischen Hiillschicht und jungem Epithel gelost. Betrach- 
tet man nur das alte Epithel, so mu man aus seinem Zustand schlieBen, 
daB der Regenerationsproze noch nicht sehr weit vorgeschritten ist. 
Und doch ist das junge Epithel schon vorhanden! Wieder ist es der 
Hautungszustand, der mit dem histologischen Bilde des Mitteldarms 
schén in Kinklang zu bringen ist: das neue Chitin ist in solchen Fallen 
bereits gebildet. Die jeweiligen Stufen des Hautungsverlaufs sind aus 
dem Zustand der Regenerations- und jungen Epithelzellen mit Exaktheit 
abzulesen, nicht so sehr aus den Veranderungen des alten Epithels und 
der Beschaffenheit der Hiillschicht. 


Die Falle, wo es ttberhaupt nicht mehr zur Ausbildung einer besonderen 
Hiullschicht kommt, etwa bei Macrotermes gilvus und vor allem Glypto- 
termes luteus, konnen nun sehr einfach damit erklart werden, daB die 
wahrend der Hautung herrschende Depression zu stark ist, um ein Weiter- 
wachsen der Regenerationszellen zu erlauben, und da8 sie auf einem 
bestimmten Entwicklungszustand verharren, bis die Depression iiber- 
wunden ist und dann gleich wieder das neue Epithel gebildet werden 
kann. Unter diesem Gesichtspunkt hat die ganze Epithelregeneration 
allerdings keinen direkten ,,Zweck‘‘, oder sie diirfte doch wenigstens 
urspriinglich nicht Hauptzweck sein, sondern sie ist mehr oder weniger 
nur als eine notwendige Folgeerscheinung zu werten, die vermieden 
werden kénnte, wenn sich das Tier nicht hauten miiBte. Tatsichlich 


unterblecbt ja nun auch die Epithelerneuerung, sobald sich das Tier 
nacht mehr héutet. 
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VI. Die Bedeutung des Regenerationsprozesses. 
a) Theoretisches. 


Auf den Sinn und ,,Zweck“ der Epithelerneuerung méchte ich ab- 
sichtlich nicht ausfiihrlicher eingehen. Diese Dinge sind noch nicht klar 
genug zu tibersehen. Wir miissen erst auf weiteres Tatsachenmaterial 
warten. Der Zweck kénnte einmal in einem Wachstum, also in einer 
VergroBerung des Darms bzw. seiner resorbierenden Oberflache oder 
aber in einer Beseitigung des verbrauchten Materials und einer wirklichen 
Erneuerung bestehen. Fiir ein Wachstum des Epithels wahrend der 
Regeneration und Hautung habe ich keine Anhaltspunkte gewinnen 
kénnen. Doch sind hier noch eingehendere Untersuchungen notwendig. 
Kine totale Epithelerneuerung gerade wahrend der Hautung erscheint 
sehr ,,zweckmaBig‘*, weil der Darm ja tatsdchlich zu dieser Zeit nicht 
gebraucht wird. Andererseits ist die Notwendigkeit dazu nicht recht 
einzusehen. Denn bei der fertigen Imago, die sich nicht mehr hautet, 
unterbleibt diese Art von Epithelerneuerung, obwohl die Darmzellen 
sicher nicht weniger beansprucht werden als wihrend des Larvallebens. 
Es geniigt also der Ersatz einzelner Zellen. Auch das enorme Wachstum 
der K6nigin, mit dem doch auch ein Wachstum des Darms verkniipft 
ist, wird ohne die geschilderte Regeneration bewerkstelligt. 


b) Diskussion der einschlagigen Literatur. 


1. Holometabole Insekten. 


Hier méchte ich nur noch auf einige friihere Untersuchungen zur 
Frage der Epithelregeneration im Mitteldarm der Insekten kurz hinweisen. 


RENGEL (1898) berichtet von einer periodischen AbstoBung und Neubildung des 
gesamten Mitteldarmepithels bei Hydrophilus, Hydrous und Hydrobius. Die Er- 
neuerung erfolgt hier alle 36 Stunden bei der Imago wahrend der Fortpflanzungs- 
tatigkeit, steht also in keinem Zusammenhang mit der Hautung. Durch die Aus- 
bildung einer besonderen ,,Chitin‘‘schicht tiber der Basalmembran sind Wesen und 
Mechanismus der Hautung nicht mit den von mir bei den Termiten becbachteten 


Vorgingen vergleichbar. 

Genaueres wissen wir iiber die Epithelerneuerung wahrend der Metamorphose 
einiger holometaboler Insekten durch die Untersuchungen von DEEGENER an 
Oybister (1904) und Malacosoma (1908). Auch hier ist kein unmittelbarer Vergleich 
mit den Termiten moglich. Denn die Vorginge stehen unter vollig anderen Be- 
dingungen. Hier ist der Sinn der Einrichtung ohne weiteres klar: Aus dem larvalen 
Darm muB der imaginale Darm gebildet werden, der ganz andere Aufgaben zu er- 
fiillen hat, da sich die Ernahrungsweise der Imagines oft wesentlich von der der 
Larven unterscheidet. Ahnliches gilt fiir die Darmumbildungen wahrend der Meta- 
morphose der Musciden (KowaLEvsky 1885) und Stechmiicken (SAMTLEBEN 1928). 
Wahrend bei Musciden und Culiciden die Epithelzellen des Mitteldarms in der Meta- 
morphose unter VergréBerung degenerieren und sich unter ihnen die Regenerations- 
zellen zum imaginalen Darm zusammenschlieBen, haben die histologischen Prozesse 
bei Cybister in mancher Beziehung Ahnlichkeit mit denen bei den Termiten. 
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Durch Muskelkontraktion wird zundchst das larvale Epithel abgestoBen, aller- 
dings mehr in einzelnen Fetzen als in einer zusammenhangenden Schicht. Es 
wird darauf ein provisorisches Epithel ausgebildet. Das Larvenepithel setzt hier 
einen Widerstand entgegen, und dadurch kommt es zu einer Abplattung des 
Epithels, dessen Kerne im Gegensatz zum nachfolgenden Puppenepithel mehr 
rundlich sind. Dieses provisorische Epithel, das entfernt an die von mir beob- 
achteten Hiillzellen erinnert, wird durch das nachfolgende Puppenepithel eben- 
falls abgestoBen. Auch das Puppenepithel ist nur von kurzem Bestand. Es l6sen 
sich- zahlreiche Kerne aus dem Verband der Imaginalinseln, d.h. der Regenera- 
tionskrypten, umgeben sich mit einem lockeren, ausgedehnten Protoplasmahof 
und erlangen ein zahlenma&iges Ubergewicht iiber die eigentlichen Regenerations- 
zellen, deren Vermehrung aufgehért hat. Diese Zellen, die als ,,Abortivzellen“ 
aufgefaBt werden, wandern durch die Offnung der Basalmembran (die Basalmembran 
liegt hier ber den Krypten) und schieben das Puppenepithel vor sich her. Die aus 
den einzelnen Krypten stammenden Abortivzellen treten zusammen und bilden eine 
zusammenhangende Zellenschicht auf der Basalmembran, durch welche die Epi- 
thelzellen vollstandig von dieser getrennt werden. ,,Die Abortivzellen sind dem 
Druck entsprechend, den sie in ihrer Lage zwischen der Basalmembran und dem 
Epithel auszuhalten haben, parallel zur Basalmembran abgeplattet’‘ (DEEGENER 
1904). Das Puppenepithel wird im Verlaufe der weiteren Entwicklung zusammen 
mit der Basalmembran abgehoben. Unter der Basalmembran findet sich eine Lage 
parallel zur Darmperipherie gestreckter Zellen, die eine zusammenhangende Schicht 
bilden und deren Kerne senkrecht zur Darmachse abgeplattet sind. ,,Stellenweise 
sind diese Zellen so stark in die Linge gezogen, daf mich ihre Gestalt dazu ver- 
fiihrte, sie fiir eine innere Ringmuskellage zu halten. Tatsachlich aber diirften sie 
mit den Abortivzellen identisch sein‘‘ (DEEGENER 1904). Die Basalmembran wird 
nun von den Kryptensickchen abgeschniirt, und es findet eine weitere Vermehrung 
der Abortivzellen statt, wahrend sich darunter das imaginale Epithel entwickelt. 
DEEGENER nimmt an, daB der Darm sich ausdehnt, und daf dieser Ausdehnung — 
die Abortivzellen nicht folgen kénnen. Sie reifen daher ab. 


Es besteht kein Zweifel, daB es sich bei diesen ,,Abortivzellen‘‘ um ein 
Analogon zu den von mir beschriebenen Hiillzellen handelt. Das geht auch 
ohne weiteres aus den Abbildungen der DEEGENERschen Arbeit hervor. 
Es ist bemerkenswert, daB auch nach DEEGENERs Eindruck diese Schicht 
einer Ringmuskelschicht zum Verwechseln ahnlich sieht. Der besondere 
Charakter dieser Schicht kommt darin gut zum Ausdruck. Uber diese 
Zellagen meint DEEGENER: ,,Méglicherweise dient dieser mehrschichtige 
Abortivmantel als Schutz fiir das sich bildende Epithel gegen mechanische 
Verletzungen durch die Basalmembran. Dadurch, daB& bei Cybister 
die Basalmembran mit abgehoben wird, verlauft der Mechanismus der 
EpithelabstoBung anders und komplizierter als bei den Termiten. 


Bei Malacosoma kommt es nicht zur Ausbildung eines besonderen Puppenepithels. 
Das Larvenepithel lést sich unter Ausbildung basaler Vakuolen vom jungen Epithel. 
Kine besondere Schicht von Abortiv- oder Hiillzellen ist nicht ausgebildet. 


Auch wahrend des Larvallebens sind bei holometabolen Insekten totale Epithel- 
regenerationen beobachtet worden. THana Yune Tar (1928) berichtet von solchen 
Regenerationen bei den Larven von Galleria mellonella und Achroia grisella. Kine 
néhere Beschreibung ist nicht gegeben. Die alten Zellen ,,fallen‘‘ ins Darmlumen 


und werden von jungen Zellen ersetzt: Das neue Epithel soll bereits vor der Hau- 
tung gebildet sein. 
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Schon VERson (1897/98) hat ahnliche Beobachtungen am Darm der Seidenraupe 
gemacht. Im Verlaufe einer Larvenperiode werden die Epithelzellen verbraucht. 
»,Der vollstandigen Abschuppung, welche im Laufe jeder einzelnen Larvenperiode 
nach und nach das gesamte Mitteldarmepithel befallt, steht eine Massenneubildung 
von Zellen gegeniiber, welche sich ebenso periodisch erneuert (kurz vor jeder Hau- 
tung) und von besonderen Nestern embryonaler Zellen in der Schleimhaut aus- 
geht‘‘ (VERSON 1898). Diese allmahliche »Abschuppung‘“‘ ist kaum mit der totalen 
Epithelregeneration bei Termiten zu vergleichen. Interessant ist nur, daB es auch 
hier bei der Epithelerneuerung wahrend der Metamorphose zur Ausbildung einer 
Schicht von Abortivzellen kommt (den Hiillzellen bei den Termiten gleichzusetzen), 
die nach Versons Ansicht die Abhebung des gesamten larvalen Epithels in zusammen- 
hangenden Fetzen einleitet. 

Eine regelmaBige Erneuerung des Mitteldarmepithels wahrend der Hautung 
findet nach den Untersuchungen von Mésusz (1897) bei den Larven von Anthrenus 
statt. Auch hier lagert zwischen altem und neuem Epithel eine ,,gelatindse Masse“, 
in der waagerecht stehende Kerne liegen. Unzweifelhaft handelt es sich wiederum 
um die ,,Hiillzellen‘‘. Da die Basalmembran aber eine direkte Beziehung zur Intima 
des Vorder- und Enddarms haben und bei der Epithelerneuerung mit abgelést 
werden soll, brauche ich auf den Mechanismus der Regeneration nicht naher einzu- 
gehen. Mosusz halt die Epithelregeneration bei den Insekten wahrend der Hautung 
fiir eine allgemein verbreitete Erscheinung und kommt zu dem SchluB, da8 die 
Metamorphose nichts weiter ist als eine intensivere Hautung, die Hautung aber eine 
abgeschwachte Metamorphose. Die Hautungen der Ametabolen entsprichen 
danach den Larvenhautungen -- Metamorphose der Holometabolen. 

Systematische Untersuchungen iiber die Verbreitung der Epithelregeneration 
bei den Insektenlarven hat Braun (1912) angestellt. Bei Lepidopteren (Deilephila 
euphorbiae, Hyponomeuta evonymella), Hymenopteren (Arge), Dipteren (Calli- 
phora) kommt es zu keinen ausgesprochenen Epithelregenerationen wahrend der 
Larvenhautungen. Ebenso liegen die Verhaltnisse bei Melasoma vigintipunctatum 
(Coleopteron). Dagegen konnte Braun bei einem anderen Kafer, Dermestes lar- 
darius, einen volligen Epithelersatz wahrend der larvalen Hautungen feststellen. 
Durch die Ausbildung einer Chitinlamelle unter den Kpithelzellen sind die Vor- 
ginge bei Dermestes denen von Anthrenus gleichzusetzen. Die Ursache fiir die 
haufige EpithelabstoBung wird von Brawn einzig und allein in dem Vorhandensein 
dieser basalen Chitinlamelle gesehen, die ein Langenwachstum des Darms wegen 
ihrer geringen Dehnbarkeit nur in minimalem Umfang gestattet. 


Zusammenfassend 1a8t sich sagen: Im allgemeinen findet bei den holo- 
metabolen Insekten eine totale Epithelregeneration wahrend der Larven- 
hautungen nicht statt. Wo eine solche beobachtet ist, steht sie mit beson- 
deren architektonischen Verhaltnissen (,,Chitin‘lamelle) in Beziehung 
und 148t sich daher mit den Vorgaéngen bei primitiveren Insekten nicht 
vergleichen. Bemerkenswert ist nur, daB im Mechanismus der Regenera- 
tion ebenso wie bei der Neubildung des imaginalen Darms in der Meta- 
morphose, soweit genauere Beobachtungen vorliegen, die Ausbildung 
einer aus Regenerationszellen entstehenden Hiillschicht eine besondere 


Rolle spielt. 


2. Ametabole Insekten. 

Von den Ametabolen sind eigentlich in dieser Richtung nur die Apterygoten, und 
zwar die Collembolen, naher untersucht. Hine Epithelregeneration wahrend jeder 
Hautung ist beobachtet von SommMeER (1885) bei Macrotoma plumbea, von FERNALD 
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(1890) bei Anurida maritima, von v. PROWAZEK (1900) bei Isotoma grisea, von 


Fortsom und WELLES (1906) bei Macrotoma niger, Podura aquatica, Isotoma viridis 


-_ und Orchesella cincta. Der Vorgang der Epithelablésung ist nicht ausfiihrlicher be- 


schrieben. Zur Ausbildung einer Hiillschicht kommt es nach den vorliegenden An- 
gaben nicht. Bei Marcrotoma plumbea ist das abgestoBene Epithel von einer deut- 
lich sichtbaren Membran umgeben, die in einem innigen Zusammenhang mit der 
schon losgelésten alten Chitinintima des Vorder- und Enddarms steht. 

* Bei den Collembolen findet die Epithelerneuerung auch beim er- 
~ -wachsenen Tier statt, da die Hautungen bei diesen Tieren, wie ich schon 
erwabnte, ja nicht mit Erreichen der Geschlechtsreife beendet sind. Daraus 
' geht ohne weiteres hervor, daf die Epithelregeneration bei den Collem- 
bolen keine Beziehungen zum Wachstum haben kann. Forsomund WELLES - 
sowie FERNALD sehen in der EpithelabstoBung daher einen exkretorischen 
~ Vorgang, zumal sie im alten Epithel konzentrische Kérnchen beobachtet 
haben, die sie als Exkretkorner deuten. 

- Teh kann vielleicht noch erwahnen, daB nach vom RatH (1890) auch bei Poly- 
desmus, einem Chilognathen, bei jeder Hautung eine AbstoBung und Neubildung 


des gesamten Mitteldarmepithels statthat, was spater von VERHOEFF (1914) auch 
- bei anderen Diplopoden beobachtet und naher beschrieben ist. : 


Solange wir nicht wissen, ob die Epithelregeneration im Mitteldarm 
wahrend der Hautung eine bei den ametabolen und hemimetabolen 
Insekten allgemein verbreitete Erscheinung ist und unter welchen Be- 
dingungen sie bei den Holometabolen angetroffen wird, bleibt eine 
weitere Erérterung der Bedeutung dieser Vorginge miiBig und bloBe 
Hypothese. Einige Erklarungsméglichkeiten, die bei weiteren Unter- 
suchungen ntitzlich und anregend sein kénnen, habe ich angedeutet. 
Von, allgemein biologischem Interesse sind diese Dinge ohne jeden 
Zweifel. Sind sie doch geeignet, nicht nur wichtige physiologische Pro- 
_ bleme unter neuen Gesichtspunkten zu sehen und z. B. unser Verstand- 
nis vom Wesen’ der Insektenmetamorphose zu erweitern, sondern sie 
k6énnen vielleicht auch auf die Stammesgeschichte der Insekten und die 


Beziehungen der Ametabolen und Holometabolen zueinander Licht 
werfen. 
7 4 


VII. Zusammenfassung. 


1. Im Mitteldarm der Termiten findet eine periodische AbstoBung 

‘des gesamten sezernierenden und resorbierenden Epithels mit anschlieBen- 
der Neubildung statt. Dieser Vorgang wurde histologisch untersucht 

_ und wird in seinem Ablauf beschrieben. Naher eingegangen ist auf die 

Mechanik der EpithelabstoBung. 

__* 2, Von besonderem Interesse ist dabei die morphogenetische Umwand- 

: lung der Regenerationszellen, die vor der Abl6sung und Degeneration 


des alten Epithels eine besondere Hiillschicht zwischen altem 


und neuem 
Epithel entstehen lassen. 
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3. Diese Epithelregeneration fallt mit der jeweiligen Hautung der 
Tiere zusammen und findet sich bei allen Entwicklungsstadien und allen 
Kasten. 

4. Die Hauptbeobachtungen beziehen sich auf Microcerotermes amboi- 
nensis. Doch fanden sich dieselben oder ahnliche Vorgange auch bei — 
Eutermes amboinensis, Macrotermes gilvus und Glyptotermes luteus. Es ist 
anzunehmen, da diese Epithelerneuerung wenigstens bei simtlichen’ 
Termiten, wenn nicht iiberhaupt bei allen primitiveren Insekten statthat. 

5. Zur Erklarung dieses inneren Umwandlungsprozesses kénnen 
mechanische und biologisch-physiologische Faktoren herangezogen werden. 
Die physiologischen Ursachen sind voraussichtlich im Zusammenhang 
mit der Hautung zu suchen. Das Hautungsproblem wird unter diesem 
Gesichtspunkt diskutiert. 

6. Im AnschluB wird die einschlagige Literatur iiber ahnliche Er- 
scheinungen bei anderen Insekten besprochen. Die Mechanik des Vor- 
ganges ist in vieler Beziehung vergleichbar mit der Darmneubildung 
der holometabolen Insekten wahrend der Metamorphose. Epithelregene- 
rationen im Zusammenhang mit der Hautung sind von zahlreichen Urin- 
sekten bekannt. 

7. Das hier angeschnittene Problem ist bei Vermehrung des Tatsachen- 
materials durch weitere Untersuchungen an anderen Insektengruppen 
vielleicht geeignet, die Stammesgeschichte der Insekten klaren zu helfen. 
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